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Vorwort. 


Fast zwei Jahre sind verflossen, seitdem mir der Herr Verleger 
die M'itteilung machte, daJB die dritte Auflage meiner „ Vorlesungen 
tiber Pflanzenphysiologie“ yergriffen sei. Eine Neuauflage lehnte ich 
zunachst ab und nnternalim sie. erst, als ich in Wilhelm Benecke 
einen Mitarbeiter gefunden hatte, der bereit war, die chemische 
Physiologie zu bearbeiten. Auch so, bei Beschrankung auf den Form- 
wechsel und Ortwechsel, ist es mir hart genug geworden, in diesen 
schweren Zeiten mich der Aufgabe hinzugeben. So lege ich auch 
ohne Gefiihl der Befriedigung die Feder nieder in dem BewuBtsein, 
daJS vieles besser hatte werden konnen. 

Wie die drei Auflagen meiner Vorlesungen, hat auch diese Neu- 
bearbeitung das Ziel, den mit den Grundlagen der Natunvissenschaft 
Vertrauten in die Physiologie der Pflanzen einzufiihren. Dabei warden 
jetzt im Interesse der Kiirze die Tatsachen der Morphologie als be- 
kannt vorausgesetzt. 

Moge das Buch in der neuen Gestalt der Pflanzenphysiologie 
neue Freunde zufiihren ! 

Heidelberg im August 1923. 

L. Jost. 
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II. Teil. 


Formwechsel. 


1. Kapitel. 

Binleitung. 

Die Physiologie des Formwechsels sucht die Ursachen des 
Wachstums, der Gestaltung, des Entwicklungsganges der Pflanze zu 
ergriinden. — Man hat frtiher die Gestaltungsprozesse als etwas Ge- 
gebenes genommen, man hat sie entweder nur deskriptiv oder auch 
,,vergleichend“, d. h. unter dem Gesichtspunkt der Deszendenzlehre 
behandelt; nnr vereinzelte Formanderungen der Pflanze sind von 
alters Jier physiologisch betrachtet worden (z. B. das Etiolement). 
DaJB es sick aber beim Formwechsel urn ein groBes Gebiet hand-el t, in 
deni kausale Forschung zn Resultaten ftihren kann, haben Morpho- 
logen und Physiologen in neuerer Zeit mehr nnd mehr betont. Sachs, 
Voechting, Goebel, Klebs und Berthold 1 ) mochten wir an erster 
Stelle als die Begrtinder der „ Physiologie der Entwicklung“ 
nennen. 

Die physiologisch e Betrachtung der Pflanzengestalt setzt die 
Kenntnis der Morphologie voraus, die in den bekannten Lehr- 
buchern der Botanik dargestellt wird. 

Der Formwechsel soil hier nach zwei Gesichtspunkten behandelt 
warden. In einem Kapitel (2) sollen die Faktoren besprochen 
warden, von denen die Pflanzengestalt abhangt, im andern (3) aber 
stehen dieEntwicklungsvorgangeim Vordergrund. NaturgemaB 
greifen diese zwei Abschnitte ineinander; jede einzelne Tatsache, 
die mitgeteilt wird, konnte ebensowohl in dem einen, wie in dem 
andern Kapitel stehen. Und doch scheint uns die Trennung der Dar- 
stellung nach diesen zwei Gesichtspunkten so unentbehrlich, dafi wir 
die aus ihr resultierenden Wiederhol ungen gerne in Kauf nehmen. 
Ehe aber diese zwei Fragen in Angriff genommen werden, sollen in 
diesem einleitenden Kapitel kurz ein ige Dinge besprochen werden, 
die zum Verstandnis der folgenden Kapitel notig sind. 

1) Sachs 1880 Arb. bot. Inst. Wurzburg 8 452; 1882 Vori. liber Pflanzen- 
pkysiologie. Voechting 1878 u. f. Organbilaung im Pflauzenreieh. Bonn ; 1887 
Bibl. botanica 4; 1892 Transplantation. Tubingen ; 1908 und 1918 Unters. zur 
exp. Anatomie u. Pathologie. Tubingen. Goebel 1908 Experimentelle Morphologie. 
Klebs 1896 Forfcpflanzungsphysiologie niederer Qrganismen; 1903 Willkurliclie 
Entwicklungsanderungen. Jena. Berthold 1898 u. 1904 Unters. z . Physiol, d. 
pflanzl. Organisation. Leipzig. 

Benecke u. Jost , Pflanzenphysiologie. Bd. II. 1 
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1. Kapitel. 


1. Das Wachstnm der Zelle. 

Die Pflanze kann auBerlich einfacli Oder reieli_ gegliedert er- 
sch einen, stets hat sie eine gewisse innere Organisation. Niemals 
besteht sie aus homogener Masse 2 ), aus einer einzigen ohemischen 
Verbindung, wie viele Kristalle, oder auch aus einein Oeniisch z \\ eie i 
Vcrbiiidunge.il, wie die ,,Mischkristalle . V ielmeii r w cist das Mikio- 
skop stets Zellen in der Pflanze nach. Sie sind die Bausteine, die 
Elementarbestandteile des Organismus, besitzen aber selbst ivieder 
einen auBerst komplizierten Bau. — Bei den sogenannten niederen 
Pflanzen besteht unter Umstanden der ganze Korper nur aus einer 
Zeile oder wenigen, gleichartigefl, miteinander verbundenen Zellen, 
ausnahmsweise auch wohl nur aus einem Teil der typisclien Zelle, deni 
Protoplasma (Myxomyceten). Dagegen ist die holiere Pflanze aus 
vielen, unter sich verschieden gestaiteten Zellen aufgebaut, deren 
Einzelwachstum sich aber im allgenieinen dem Gesamtwachstum 
unterordnet. 

WobI kennen wir einige Falle von „zellenfdrmiger Selbstdifferenzierung” i 
ans Fliissigkeiten ; es ist aber seh r umvahrscheinlich, da8 die Ursaehen der 
Zellblldung in der Pflanze irgendwie- vergleicbbar wareri den Ursachen soldier 
zellenabnlicber Strukturen. Wohl haben die Krista lie gewisse Aelinl ieh.keit 
mit Organismen, insofern als sie eine gesetzmaBige Gestalt haben und befSkigfc 
sind, diese nacli Verietzumgen zu regener ieren. Dad aber die so g. „.flussigen 
Kris tailed’ 4 ) den Organismen ahnlieher seien als andere, kann man nur be- 
haupten, wenn man sich auf seb r auBerlicbe Analogien stiitzt; wenn man 
z. B. die Teilungen und Verschmelzungen soldier Krista He oboe wei teres pair 
der Zellteilung und mit der Kopulation von Game ten gleichsetzt. Audi, gewisse 
Niedersehlage haben eine so groBe Aelmliehkeifc mit Pflanzen, dull man 
sie als „kimstlicbe Pflamm“ 5 ) bezeidmet bat. Bring! man in eine mit Gelatine 
versetzte Losung von gelbem Blutlaugensalz und Koebsaiz efcwas Kupfernitrat 
und Zucker, so bildet sieb da, wo die Losung von Kupfernitrat die ties BIut> 
Iaugensalzes beriibrt, ein Niederschlag von Ferrocyaniupfer. Ditser wiiehsi 
zusebends und erinnert in seiner Gteamtgestalt an behlafcterte Pflanzen, Aber 
es feblt diesen Gebilden im Innern jede Spur einer Aehnliehkeit mit work™ 
lieben Pflanzen. 

Bei einer Untersuchung des Waehstums und der Gestalt ung* der 
Pflanze ist demnach naturgemaB mit der Betrachumg der Zelle zu 
beginnen. Von „Gestaltung“ redet man nur, wenn eine Veraiuiennig 
der bisherigen Gestalt in dem Sinne erfolgt, da.B entweder eine 
ganz neue Form auftritt oder die bislierige zum mindesten in den 
Verhaltnissen der Durchmesser sich andert. Eine ausgesproehciie 
Verl&ngerung ohne gleichzeitige Verdickung oder umgekclin ware 
also die einfachste „Gestaltung“. Gestaltsanderung kann nichf nur 
durcli Wachstum, sondern auch dtirch Quellung oder Turgnranderunu 
bedingt sein, 

Wachstnm. Die wachsende Zelle vergrdBerl sidi ; das fall! 
einmal zunachst in die Augen. Aber nicht jede Vergrdficrimg hernia 
auf Wachstum. Legt man z. B. einen Samen in Wasson so sieht 
man ihn bald in Iebhafter GroBenzunalmie. die von der Vc nrndb-ntrn: 
seiner einzelnen Zellen herriihrt. Sie beruht aber lediglirlt auf dor 


1911 Die Biologie als selbst. GnindwiasenschalL 2, Auf!. 


2) Diuesch 
S. 34. Leipzig. 

3) Magnus 1913 Ber. bot. Ges. 31 290. 

4) Lehmann 1906 Fliissige Kristalle und die Thcorion des Lebwis. Ia 
Przibram li. Winterstein Handb. d. vgl. Phys. 3, 2; 447. 

d) Ledug 1912 Das Leben in semen phys.-chem. Zusummenharijr i limited) 
von Gradenwitz). Halle. 
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Das Wachstum cler Zelle. 

Einlagerung von Wasser in die organisclie Substanz, also auf einem 
Prozesse, cler als Quellung bezeichnet wird. Legt man den ge- 
quollenen Samen an die Luft, so gibt er durclx Verdunstung das 
eingesogene Wasser wieder ab und kehrt auf die ursprimgliche 
GroBe zurtick. — Bringt man eine Algenzelle, die in Rohrzucker 
plasmolysiert wurde, in Wasser, so vergrofiert auch sie sich durch 
Wasseraufnahme. Die Art und Weise der Wasseraufnahme unter- 
scheidet aber diesen ProzeB von der Quellung. Das Wasser wird 
ganz uberwiegend in die Vakuole aufgenommen, nicht wie bei 
der Quellung zwischen die Teilchen der Wand und des Protoplasmas. 
Gemeinsam aber ist dieser GroBenzunahme durch Turgor und Quel- 
lung der Umstand, da B sie reversible Veranderungen vorstellen, wali- 
rend wir von einem W achs.t urn nur dann reden, wenn die Ver- 
groBernng eine dauernde ist. Dabei pflegt meistens mit der ,,Ver- 
grofierimg“ eine Volumzunahme Hand in Hand zu gelien, doch gibt 
es auch Falle, in denen mit der Zunahme des einen Durchmessers 
die Abnahme eines anderen verkntipft ist. Im letzteren Pall kann 
die Verlangerung auch ohne Volumanderung vor sich gehen; trotzdem 
sprechen wir, wenn es sich um eine bleibende Aen derung handelt, 
auch dann von Wachstum. 

Waelistum cles Protoplasmas. Die wichtigsten Bestandteile 
der Zelle und ihre Anordnung setzen wir als bekannt voraus. Von 
ihnen interessieren uns jetzt nur zwei, das Protoplasma und die Zell-, 
haut, und wir werden cleren Wachstum und Gestaltung getrennt zu 
behandeln verstichen. Wir beginnen mit dem Protoplasma, das ja 
die lebende Substanz katexochen ist und dementsprechend bei weitem 
die groBte Wichtigkeit in unserer Prage beansprucht. Aber leider 
sin cl unsere Kenntnisse liber das Wachstum des Protoplasmas ganz 
auBerordentlich dtirftige, sie beschranken sich eigen tlich auf die ein- 
fache Konstatierung der Tatsache des Wachstums. Wir konnen 
bei manchen Zellen direkt unter dem Mikroskop beobachten, daB 
das Protoplasma sich vermehrt, so daB es unter Umstanden schon 
nach 20 bis 30 Minuten in verdoppelter Menge da ist. Aber wie das 
Protoplasma aus den Nahrstoffen gebildet wird, das wissen wir nicht. 
Wir konnen nur sagen, daB es sich hier um einen AssimilationsprozeJB 
handelt, genauer gesagt, um den Assimilationsprozefi 6 ). Denn 
was wir bisher als „AssimiIation“ bezeichnet haben, das waren relativ 
einfache Synthesen organischer Substanzen: das Chlorophyllkorn er- 
zeugt z. B. Kohlehydrate; die Kohlehydrate aber sind ihrem Erzeuger 
nicht vie! ahnlicher, als es die Kohlensaure war; denn es fehlt ihnen 
vor allem eine Eigenschaft des Ohio roplas ben: das Leben. Von 
Assimilation im eigentlichen Sinne des Wortes kann man aber nur 
dann reden, wenn der Stoff in den leben den Zustand ubergeflihrt 
wird, und das ist eben gerade das, was beim Wachstum des Protio- 
plasmas eintritt; es wird neues Protoplasma gebildet. Mehr als 
irgendein anclerer Vorgang ist deshalb das Wachstum des Proto-, 
plasmas ftir den Organismus charakteristisch. Wenn ein Kristall 
wachst, dann findet sich seine Substanz schon gelost in der Mutter- 
lauge; das Protoplasma dagegen bildet sich selbst aus anderen 
Stoffen, aber freilich stets nur im AnschluB an schon vorhandenes 
Protoplasms Bebrigens sind wir zurzeit nicht einmal annahernd 

6) Driesch 1901 Die organisehen Regulationen. Leipzig. 
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imstande, diesen ProzeB zu verfolgen, da wir ja nicht genau wissen. 
was eigentlich das Protoplasma ist. Und was vom Protoplasma 1111 
o'anzen gilt, das gilt auch von seinen Organon, dom Zellkem, don 
Chromatophoren : wir sehen, da 13 sie waclisen, wir wissen aber nicht, 
wo und wie sie wachsen. 

Von der Besprechung der Gestaltung des Protoplasmas konnen 
wir hier absehen, denn meistens hat es gar keine bestimmte Gestalt. 
Es ist eine zalie Flussigkeit, deren auBere Form in den Fallen, die 
uns hier interessieren, durch die Zellwand bedingt ist. 

Entstelmng der Zellhaut. Viel besser als fiber _ das Proto- 
plasmawachstum, aber auch noch unvollstandig, sind wir fiber das 
Wachstum der Zellmembran orientiert. Der prinzipielle 
Unterschied zwisclien Protoplasma und Zellmembran 
kann nicht deutlicher ausgedrfickt werden, als wenn 
wir sagen: eine Neubildung von Protoplasma finder 
nur im AnschluB an schon vorhandenes Protoplasina 
statt, dagegen kann sich eine Zellwand auch da bilden, 
wo zuvor keine war; die Bildung der Zellwand haunt 
vom Vorhandensein von Protoplasma, aber nicht von 
dem einer anderen Zellwand ah; das Protoplasma er- 
zeugt sich selbst, die Zellwand wird vom Protoplasma 
erzeugt. Diese Abhangigkeit der Zellwand vom Proto- 
plasma tritt uns schon bei ihrer ersten Anlage vor 
Augen 7 ). Bei vielen Algen und Pilzen kommt eine 
sogenannte Schwarmsporenbildung vor. Dabei zieht 
sich im einfachsten Fall (Fig. 1 ) der gesamre Inhalt 
der Zelle von der Membran zurfick, tritt schlieBlich 
durch einen RiB der Wand in das umgebende Wasser 
und bewegt sich dort als unbehfillte, nackte ..Schwann- 
spore“. Nach einiger Zeit hort die Bewegung auf. 
die Schwfirmspore setzt sich fest und erhalt eine neue 
Zellmembran. Diese wird auf der AuBenseite der 
Plasmahautschicht ausgeschieden. Die Entstehung 
durch Ausscheidung scheint auBerordentlich hauf ig 
vorzukommen, und nur in seltenen Fallen hat man k<m- 
statiert, daB die Membran durch Umbildung 8 ) von Protoplasina 
entsteht, daB z. B. gauze Plasmastrange in Zellhaut verwandelt 
werden. Es mfiBten bei diesem ProzeB, wenn wirklich die so enf- 
stehenden Zellhaute die gleiche Beschaffenheit haben wie die durch 
Ausscheidung gebildeten, Kohlehydrate aus dem Protoplasma ubge- 
spalten werden, stickstoffhaltige Reste sich zuruckziehcn. Es konnten 
aber auch diese Zellwandmassen, die gewissermaBen durch Erstarrunc 
des Plasmas zustande kommen, eine kompliziertere chemische Zu- 
sammensetzung haben. Das ist nach Correns 9 ) in der Tat der Fall. 

Auch kfinstlich kann man eine Neubildung von Zellhaut herbei- 
fuhren. So entsteht z. B. auf der Oberflache des Protoplast en in 
plasmolysierten Zellen unter geeigneten Umstanden eine neue Haul : 
ebenso kSnnen sich durch mechanische Mittel isolierte Plasmateile 
haufig (z. B. bei den Siphoneen) mit Membran umgeben. 


A 

Fig. I- 

Oedogonium. 
A Zwei Zellen, 
deren Inhalt zu 
Schwarmsporen 
umgewandelt ist. 
i?freieSchwarm- 
spore, vergr. 350. 
Nach Prings- 
HEiMaus w Lehrb. 
der Botanik fur 
Hochschulen". 


1) Strasburger 1898 Jakrb. wiss. Bofe. 31 511. 

8) Hannig 1911 Mora 102 209. Tischler. 1915 Jahrb. wias. Hot. 35 5,i. 

9) Correa's 1898 Bot. Ztg. 56 II 221. 
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Das Wachstum der Zelle. 

Nacli der ersten Anlage pflegt die Zellhaut zu wachsen; sie 
vergroBert sich sowohi in der Flache wie in der Dicke. iknfangs 
tlberwiegt gewolmlich das Flachenwachstum, spater das Dicken- 
wachstum, und oft dauert das letztere noch lange fort, wenn das 
erstere beendet ist. Obwohl demnach diese beiden Wachstumsjprozesse 
zeitlich zum Teil zusammenfallen und ineinander greifen, so wollen 
wir sie dock einer moglichst getrennten Behandhmg unterwerfen. 
Wir beginnen mit dem Mach en wachstum, das uns auch von dem 
Gesichtspunkte der „Gestaltung“ aus interessiert, denn die Ge- 
stalt der fertigen Zelle ist bedingt durch die Art des 
Flachenwachstums ihrer Membran. DaB es auch Gestalts- 
veranderungen bei Zellen gibt, die nur durch Aenderung des Turgor- 
dr ucks bedingt sind, also riickgangig gemacht werden konnen, haben 
wir schon frtiher erfahren (Spaltoffnungen). 

Flachenwachstum. Suchen wir zunachst Einblick in die ver- 
schiedenen Arten des Flachenwachsturns zu gewinnen! Nur 
wenigc Zellen sind bekannt, bei denen das Flachenwachstum ein all- 
seitig gleichmafiiges ist, bei denen also eine Vergrofierung 
oline Aenderung der Form stattfindet, so viele Pollenkorner und 
Sporen von ungefahr tetraedrischer Gestalt (vgl. Fig. 7, S. 9), so 
die zylindrischen Zellen der Alge Hydrodictyon. Gewohnlich dagegen 
wachsen nur einzelne Teile der Zellhaut in die Flache, und sie kbnnen 
in verschiedener Weise an die nichtwachsenden angelagert oder 
zwischen ihnen eingestreut sein. Ein solches lokalisiertes Flachen- 
wachstum muB sich schon bei halbkugligen Zellen finden, die durch 
Halbierung einer kugligen Zelle entstanden sind, und die spater 
wieder kuglig werden. Das ist nur moglich, wenn die ebene Wand- 
stelle durch Flachenwachstum zur Halbkugel wird (Pleurococcus). 
Auch bei vielen zylindrischen Zellen, z. B. denen der Konjugaten, ist 
das Flachenwachstum lokalisiert, nur die zylindrischen Wande 
verlangern sich, die scheibenformigen Querwande behalten ihre 
Dimensionen bei; es nimmt also beim Wachstum nur die Lange, nicht 
aber die Dicke der Zelle zu. Ist in den beiden angeflihrten Beispielen 
noch immer ein groBes Stuck der Zellwand in Flachenwa,chstum 
begriffen, so sind andrerseits doch auch Falle genug bekannt, in 
denen nur ein verschwindend kleiner Teil der Haut wachst, und 
dieser kann entweder an einem Ende der Zelle oder irgendwo sonst 
sich befinden. Im ersteren Falle spricht man von Spitzenwachs- 
tum, und da wird der Zuwachs einseitig den ausgewachsenen Mem- 
branteilen zugeftigt, den anderen Fall nennt man Interkalar- 
wachstum, und bei diesem erfolgt Einschiebung neuer Membran- 
stiicke zwischen zwei ausgewachsenen Zonen. Beispiele fiir Spitzen- 
wachstum finden sich bei Wurzelhaaren, Pollenschlauchen, Pilzen 
etc. 10 ). Nacli Reinhakdt ist dabei das Wachstum auf die eigentliche 
Kuppc der Zelle und ein ldeines anstoBendes Stuck ihres zylinder- 
formigen Teiles beschrankt; die Wachstumsintensitat nimmt von der 
auBersten Spitze an allmahlich ab. In der beistehenden Figur 2 sind 
zwei Stadien einer solchen Membran aufgezeichnet, und bestimmte 
Punkte in beiden in gleicher Weise bezeichnet; man sieht so, wie 
auBerordentlich stark das Flachenstuck c cl beim Uebergang zu c f d' 


10) Habeklandt 1889 Oestr. Bot. Z ( tg. (No. 3). Beinhardt 1892 Jahrb. 
wise. Bot. 23 479. Baciborski 1907 Bull. acad. Cracov., math.-nat. 01 898. 
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Fig* 2. Schema 
des Spitzenwachs- 
turns einer Pilz- 
hyphe nach Rein- 
hardt. 


Fig. 3. Sternformige ^ Par- 
enchymzellen von Thalia de- 
alb at a. I in jungem Zustand. 
II in alterem Zustand. Nach 
Zimmermans. 


gewacliseii 1st unci wie, gering die Different zwischen a b und a? b' ist. 
— Das beste Beispiel fur interkaiares Wachstum findet sick bei 
Oedogonium, das spater noch eingehender besprochen werdeii soli. 

Einen anderen -.Fall, von Interkalarwachstum illustriert die .Fig. 3; 
sie stellt zwei verschiedene Stadien von sternformigen Parenchym- 

zellen vor. Die ursprflng- 
lich liickenlose Wand 
zwischen zwei Zellen 
weicht, an melireren 
Stellen auseinander, und 
es treten Interzeilularen 
i i auf ; man beachte nun, 
wie die Zellwand beim 
weiteren Wachstum fast 
nuran den Interzeilularen 
sich vergrofiert. wall rend 
die Stellen, die je zwei 
Z ellen gem ei n sa m sin d, 
in Fig. 3 II nicht wesent- 
lich grofier si ml a Is in 
Fig. 3 /. 

Das Wachstum der Zelle ist vielfach verglichen worden mit den 
Formanderungen, die man an sog. „kunstlichen“ Zellen (vgl. S. 2) 
beobachten kann. Eine solche kiinstliche Zelle 11 ) kann man leicht 
erhalten, wenn man etwas Leim, dem Zucker zugesetzt ist, am Ende 
eines Glasstabes eintrocknen lafit und dann den Stab in schwache 
Tanninlosung eintaucht. Es entsteht an der Oberflache des Leim- 
tropfens sofort eine Niederschlagsmembran, deren Eigensckaf ten schon 
im I. Teil besprochen worden sind. Sie ist far Wasser sehr gut perme- 
abel, aber ganz impermeabel far das Tannin und ftir den Leim. Unter 
den angegebenen Umstanden entwickelt sich nun innerhalb dieser 
Membran ein osmotischer Druck, und dieser dehnt die Membran. 
Entweder ermoglicht nun schon das einfache A usein an d e r rti cken der 
kleinsten Membranteilchen bei der Dehnung das Eindringen der 
Leimldsung in die Membran, oder es treten erst feine JEtisse |uif, 
und diese lassen die Leimlosung vordringen; sowie sie aber dann 
in BerOhrung mit dem Tannin kommt, entsteht ein Niederschlag 
von gerbsaurem Leim. Da die Neubildungen offenbar in ganz regel - 
mafiiger Weise zwischen die alten Teile eingelagert werdtm. so 
wird die kiinstliche Zelle eine Kugel, die zieinlieh betrachtliche 
Dimensionen annehmen kann. 

Hat nun das Wachstum der Zellwand eine gewisse Aehnlidikeit 
mit dem der kiinstlichen Zelle? Diese Frage ist nicht ohne weltcres 
von der Hand zu weisen. In der lebenden Zelle vollzieht sich das 
Flachen wachstum nur bei Gegenw 7 art von Protoplasma unci Kern : im 
allgemeinen wachsen nur solche Membranen, denen Protoplasma von 
innen her dicht angelagert ist. Diese Anlagertmg wird unter dem 
EinfluB des osmotischen Druckes eine besonders feste. Zugleich wird 
durch diesen Druck die Zellmembran gedelmt. Freilich, dafi die 
Membranbildimg bei der lebenden Zelle nicht wie bei der kiinst- 
lichen in der Ausfallung eines unldslichen Reaktionsproduktes 

11) Traube 1867 Archiv fur Anat. u. Phys. S. 87. Lkduc vgl. Amu. 5. 
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zwischen zwei FltLssigkeiten besteht, das ist selbstverstandlich. Aber 
es konnte dock der osmotische Druck eine mechanische Eolle beim 
Flachenwachstum spielen. Das hat man in der Tat vieifach an- 
genommen, und man hat mit dieser Annahme das Flachenwachstum 
in zweifacher Weise zu erklaren yersucht. Nach der einen An- 
schauung wird durch den osmotischen Druck die Zellmembran ein- 
fach mechanisch gedehnt, und sie folgt diesem Druck weit liber die 
ursprungliche Elastizitatsgrenze („plastisches Wachstum £< ). In dem 
Make, als sie an Flache zunimmt, muB sie an Dicke abnehmen, und 
wenn in der Natur eine derartige Abnahme der Dicke meistens nicht 
zur Beobachtung kommt, so liegt das nur daran, daJB neben der 
Flachendehnung eine Aufiagerung neuer Schichten, ein Dicken- 
wachstum von innen her stattfindet. Genauer betrachtet, Ieugnet 
also diese Auffassung das eigentliche Flachenwachstum xiberhaupt 
und kennt nur Anlagerung von Membran und passive Dehnung. In 
schroffem Gegensatz dazu steht die andere Anschauung, nach der 
das Flachenwachstum durch Einlagerung neuer Wandsubstanz 
zwischen schon vorhan- 
dene Teile zustande kommt; 
der osmotischeDruck konnte 
etwa dadurch, daJB er die 
kleinsten Teile der Mem- 
bran etwas voneinander ent- 
fernt, mechanisch die Ein- 
lagerung der neuen Partikel 
beglinstigen. 

Unter den Schlagworten 
„Apposition“ und „In- 
tussuszeption“ haben 
sich diese beiden Theorien 
lange Zeit bekampft, und 
erst in neuerer Zeit hat 
sich die Ueberzeugung 
Balm gebrochen, dafi 
zweifellos beide Prozesse in der Natur vorkommen. Wir 
wollen das an einigen Beispielen naher erlautern. 

Die Zellen^ von Oedogonium sind zylindrisch. Ihre Teilung wird 
durch die Ausbikhmg einer nach innen vorragenden ringformigen Verdickung 
nahe dem einen Ende der Zelle eingeleitet. Entstehung und Weiterentwicklung 
dieses Tinges sind auch lieu be noch von verschiedenen Autoren rechfc ver- 
schieden dargesbellt. Nach Kraskovits 12 ) besteht der Ting aus einer zen- 
tralen „Schleimschicht Cf , auf die eine Zelluloseschichfc aufgelagerfc ist (Fig. 4 II). 
Die Schleimschicht entsteht durch Verqmellen der Innenschiehten der alten 
Zellhaut, die somit Iokal diinner und dadurch fur ihr spateres Auf reiSen 
prapariert wird ; die Zelluloseschicht ist eine im ganzen Umfang der Zelle lieu 
angeiagerte Lamelle, die im allgemeinen sehr diinn ist, am Ting aber eine 
ansehmiche Dicke besitzt (Fig. 4 1). Durch A/ufquellen der Schleimschicht 
wird dann die alte Zellwand mit kreisformigem Ti$ geoffnet, und die gauze 
Zelle verlangert sich jetzt betrachtlich. Dabei wird die Substanz des Tinges 
zu einem zylindrischen V erbindungss tuck zwischen den alten Teilen der Zdl- 
wand ausgezogen, und zwar in der Art, daO seine Schleimschicht zur AuPen- 
seite, seme Zelluloseschicht ziur Innenseite der interkalierten Membran wird. Da 
mit der Verlangerung dieses eingeschobenen Zylinders (Fig. 4 III, IV) eine 


12) Kraskovits 1905 Sitzungsber. Wien 104 I 207. VgL dazu Wisselingh 
1908 Beih. bot, Cbl. 23 (1) 157. 
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Fig. 4. Zellteilung bei Oedogonium. I Oe. 
crispum nach Kraskovits. II— IV Oe. Borisiaimm 
nach Hirk. Sehl Schleimschicht, O Zellulose- 
schicht der Tingleiste. 
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deatlicbe Almahme seiner Wanddicke einhergeht, so maehfc tier gauze Vorgang 
den Eiodruck a Is ob es sic h um rein passive, vom osmotisclien Druck bewirkte 
Dehnung handle. Desha lb hat man wohl gerade Oedogonimn als em Beispiel 
fur „plastisches Wadistum* betracktefc. Bei genauerer Ueberiegung des. Falles 

sieht man aber Ieicht, daB die 8 ache nicht ganz so einfach ist. Demi die neue 
Membran wird nur in der Langsrichtung gedehnt ; der Querd urc li- 
mes ser der Zelle bleibi unverandert oder er verkleinert sich gar. Ein soIeh.es 
Verhalten pajSfc aber schlecht zu rein plastischer Dehnung. 

Audi bei anderen Algen hat man Interkalarwachstum beobachtet, das 
in mancher Hinsicht an das von Oedogonium erinnert, so z. B. bei den Con- 
ferven. Den Zellenbau dieser Algen veranschauiicht die Fig. 5 in schematischer 
Weise. Jede Zelle besteht a us zwei im Langsschnitt X -f ormigen Stficken, die 
uaeh der Zellmitte zu sick verdfinnen und mit den diinnen Randern fiber-' 

einandergreifen. Vom Protopiasma wird nun eine Schicht angelagert, die in 
der Mitte der Zelle am dicksten ist und sich gegen die Enden zu auskeilfr. 
Die durch Vereinigung der zwei Komponenten gebildete Aubenwand der Zelle 
wird dadurch uberall gleich dick. Wenn nun die Zelle waehst, so weichen 
die fibergreifenden . Blinder der Aubemnem'bran auseinander, und die Innen- 
membran tritt jetzt mehr und mehr an die Oberflaehe des 
Zellfadens. Naeh Ausbildung einer Querwand ist dami 

sclilieBlich diese Innenwaud zum X -formigen Korper ge- 
worden und in jeder Tochterzelle fihdet die Neubildung 
einer Innenwand statt. Aehnliche Beobachtuugen an 



Fig. 5. Microspora anderen Algen sind von vielen Forschern mitgetei.lt 
amoena. Membranbau worden 13 ). Der Unterschied gegenfiber Oedogonium' liegt 
nach Knut Bohlin. darin, dab die angelagerte Schicht bier nicht so plotzlieh 
Vergr. 300. * waehst und dadurch der Eiudruek einer rein mechanischen 

Dehnung vermieden wird. 

Aber nicht nur beini Interkalarwachstum, sondern auch. beim Spitzen- 

wachstum hat man im Prinzip ahnliche Binge festgestellt. So wnrde 1 C am 
Sprobscheitel der Floridee Bornetia secundinora der eigenartige Sehiditen- 
verlauf beobachtet, der in Fig. 6 dargestellt ist. An der waonsenden Spitze 
werden hier Lamellen von geringer Dicke angelagert, diese wachsen daim in 
die Flaehe und zersprengen altere solche Lamellen, die sich demenfspreeheml 
in einiger Entfernung von der Spitze auskeilen. Es gelaug dann NouA’D bei 
Derbesia, Caulerpa und anderen Meeresalgen, die Zeilwande 
durch Einlagerung von Berlinerblau zu far ben und sic so 
if von ^ em hinzukominenden Zuwachs zu unterscheiden. Bei 

i % diesen Versuchen konnte mit Sicherheit festgestellt werden, 

I dab an der wachsenden Spitze Anlagerung neuer Lamellen, so- 
il || dann Flachen wachstum dieser unter Zersprengung altere r L;i~ 

I I mellen stattfindet. Im Anschlufi an Noll zeigte dann 

|| | Zachaeias 16 ) ffir Wurzelhaare von Ohara, Reinhardt fur 

Ivl o’ solche bei hoheren Pflanzen, dab durch einea ktinsfiieh honor- 

p. o -r» gerufenen Wachstumsstillstand die Anlagerung einer disfiiikteti 
__S* °‘ Verdickungsschicht an der Spitze herbeigeffihrt werden hum ; 

flora dem Wiederbeginn des Waehst urns werden dann die alfen 

Iff;** q J kLuT wachstumsunfahigen Membranteile durch die waehst ums fahigen 
formige Schich- jftngeren gespren|t. 

a 1 Solange diese Objekte ohne Storung wachsen, konnte bis- 

von Sclichtenanlagerung und Spnmgung uielits beobachtet 
° ettrcfr Ab " werden ; es kann also sein, dab in Nolls Versuchen erst durch 

u OEK. die jjijilagerang des Berlinerblaus die beohachtete Waehst um<- 

weise der Zellhaut bedingt, war. 

Angenommen, das Spitzen wachstum vollziehe sich allgemein unter 
Anlagerung von Lamellen, Wachstum dieser und Sprengimg iUteror 

13) Berthold 1886 Studien fiber Protoplasmamechanik. Leipzig. K.Bohlin 
1897 Bihang svenska Vet. Akad. Hand!. 23. West and Hood ml New Pheto- 
logist 10 241. 

14) Schmitz 1880 Verhandl. naturwissensch. Verein d. Bheinlande 36. 
SteaSbtjegee 1882 Ueber den Ban u. das Wachstum der ZellMnte S. 189. Jena. 

15 j Noll 1887 Abhandl. d. Senokenbergischen Gesellschaft IS 10 L 
16) -Zachaeias 1891 Flora- 74 466. Reinhardt 1899 Fegtschr. f. Schwen- 
DENER. Berlin. 


Fig. 6. Bor- 
netia secundi- 
flora. Kappen- 
formige Schich- 
tungen in der 
Zellwand. Vergr. 
75. Nach Steas- 
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Lamellen, so ware damit zweifellos erwiesen, daB die einzelnen La- 
in eilen znr Zeit, wo sie zerrissen werden , kein Flachenwachstum 
inehr anfweisen, oder wenigstens nicht mit der gleichen Intensitat 
wachsen, wie junge Lamellen. Die alten Lamellen werden also 
zweifellos passiv gedehnt; ob aber auch das Wachstum der j ungen 
Lamellen passiv ist, lafit sich aus dem Versuch durchaus nicht ent- 
nehmen. Sollte es sich jedoch in diesem und in ahnlichen Fallen 
wirklich urn passive Dehnung auch der jugendlichen Membran 
handeln, so wird man naturlich in dem osmotischen Druck das wirk- 
same Agens erblicken durfen. Da ist es nun aber von grofiem 
Interesse, festzustel'len, daB dieser Druck, obwohl er zu einer oft 
recht betrachtlichen Dehnung der Zellhaut ftihrt (Kap. 4, 2), fur sich 
allein niemals ausreichen kann, urn die Membran plastisch zu 
dehnen, denn es ist erwiesen, daB selbst ein wesentlich hoherer Druck 
noch nicht imstande ist, die Zellmembran liber ihre Elastizitatsgrenze 
hinaus zu verlangern 17 ). Auch finden wir in der lebenstatigen Zelle 
nie Membranen, die tiber ihre Elastizitatsgrenze hinaus gespannt sind. 
Man kann aber mit Noli, 18 ) annehmen, daB plastische Dehnung auch 
ohne Ueberschreitung der Elastizitatsgrenze moglich ist. Es sei daran 
erinnert, ■ dafi ein gespannter holzerner Bogen sich allmahlich ent- 
s p a n n t, was wohl nur durch innere 
Umlagerungen moglich ist ; in diesem 
entspannten Zustand ist aber der 
Bogen durch erneute Biegung jeden 
Augenblick wieder elastisch spann- 
bar. So konnte auch in der durch 
die Turgorkraft gespannten Zell- 
wand eine Entspannung, d. h. eben 
eine plastische Dehnung, zustande 
kommen, ohne daB deshalb die Zell- 
membram unelastisch geworden sein 
miifite. Es wird vielfach ange- 
nommen, daB das Protoplasma 
die elastischen Eigenschaften der 
Membran beeinflufit, doch fehlt es 
noch ganzlich an Anhaltspunkten, 
in welcher Weise das geschieht. 

Die Moglichkeit, dafi die jungen Lamellen aktiv, d. h. durch 
Intussuszeption wachsen, ist aber jedenfalls durch solche Beobach- 
tungen nipht widerlegt. Fur das Stattfinden von Intussuszeption sind 
andererseits eine ganze Reihe wichtiger Belege von Askenasy und 
Sthasbubger beigebracht worden. Wir konnen sie nicht alle hier 
anfuhren und wollen nur noch einen ganz besonders eklatanten Fall 
erwalmen, auf den Fitting aufmerksam gemacht hat 19 ). An der 
jugendlichen Spore von Selaginella finden sich zwei, auch durch ihre 
chemische Beschaffenheit differente Membranen, das Exospor und das 
Mesospor (Fig. 7 ex und mes); sie sind durch eine sehr substanz- 
arme Fliissigkeit voneinander geschieden. Wahrend nun die Spore 

17) Pfeffer 1892 Abh. math.-phys. Kl KgL Sachs. Ges. d. Wiss. 18 241. 
Vgi. aber Lepeschkin 1907 Bot. Cbl. Beih. 21 I 60. 

18) Noll 1895 Flora 81 65. 

19,» Askenasy 1890 Ber. Bot. Ges. 8 61. Sthasburgek 1889 Histol. Beifer. 
Heft 2. Jena. Fitting 1900 Bot. Ztg. 58 107. 



Fig. 7. Entwicklung der Makro- 
spore von Selaginella helvetica nach 
Fitting. 1—-I1L sukzessive Entwick- 
lungsstadien bei gleicher VergroBerung 
(180) gezeiehnet. ex Exospor, mes Meso- 
spor, pi Protoplasma, ger Gernmsel 
zwischen Protoplasma und Mesospor. 


10 


1. Kapitel. 

an Grofie bedeutend zunimmt (Fig. 7 I III), bleiben diese Lamellen 
erhalten und erfahren gleichzeitig mit ilirem erheblichen h 1 a c h ie n - 
waehstum auch eine Verdickung. Bei einer gewohnhchen Zell- 
wand konnte allenfalls die inner ste Lamelle em Flachenwachstum 
darch plastische Dehnung und gleichzeitige Anlagerung neuer Schich- 
ten vom Protoplasma aus erfahren ; die aufieren Lamellen aber miifiten 
bei plastischer Dehnung diinner werden. Bei Selaginella aber ist 
selbst fur die innere Lamelle jede Moglichkeit einer Anlagerung 
ausgeschlossen, da hier das Protoplasma im Innern des Mesospors 
(Fig. 7 II) zu einer Kugel kontrahiert ist und hochstens an 
einem Punkte der Membran anliegt. Zwischen Protoplasma und 
Mesospor findet sich eine Flussigkeit, aus der bei Alkoholzusatz 
Gerinnsel ausfallen (Fig. 7 III ger). Die wachsende Membran 
grenzt also nach beiden Seiten an Flussigkeit, aus der ihr offenbar 
die notigen Nadirs toff e zukommen, und so wachst sie, ohne durch 
osmotischen Druek gedehnt zu sein, in die Flache. 

Da auch bei Pollenkornern Wachstumsvorgange aufgefunden worden 
sind, die denen von Selaginella vbllig entsprechen 20 ), so handelt es 
sich offenbar um Erscheinungen, die bei der Entstehung von Fort- 
pflanzungszellen weit verbreitet sind. Vegetative Zellen aber ver- 
halten sich ganz anders. Bei ihnen wachst die Membran nur so 
lange in die Flache, als sie mit Protoplasma in Beruhrung steht, 
und das Protoplasma pflegt, wenn es etwa durch Plasmolyse von 
der Membran getrennt ist, an seiner Oberflache eine neue Membran 
auszuscheiden. Warum bei der Sporogenese von Selaginella und 
Isoetes Abweichungen von diesem sehr allgemeinen Verhalten statt- 
finden, ist noch nicht aufgeklart. Weniger extrem ist das Verhalten 
der Sporenhaute in Beziehung auf den Turgordruck, denn es ist 
auch anderwarts beobachtet worden, dab ein verstarkies Flachen- 
wachstum ohne Zunahme des Turgors stattfinden kann, und daB trotz 
Abnahme des Turgordruckes das Waehstum weitergeht. Das auf- 
fallendste Beispiel ftir ein Flachenwachstum ohne alien Turgordruck 
hat Raciborski 10 ) bei Basidiobolus ranarum beobachtet. Hier 
zieht sich, nachdem die Endzelle eines Fadens eine gewisse Grofie 
erreicht hat, das Protoplasma vom hinteren Ende der Zellwand zurtick 
und bildet dann eine Querwand, die eine vbllig inhaltslcere hintere 
Zelle yon der plasmareichen Scheitelzelle trennt. Das Spitzcnwachs- 
tum dieses Pilzes geht mit ungeminderter Geschwindigkeit auch in 
denMomenten vonstatten, in denen das sogenannte „Schrittwachstum“ 
erfolgt. Es ist aber klar, daB von dem sich kontrahierendon Plasma 
kein Druck auf die Membran ausgeiibt werden kann. 

Auch hat Pfeffer 21 ) gezeigt, daB das Waehstum der Mom- 
branen von Wurzelzellen fortdauert, wenn nach Herstellunsr einer 
geeigneten Widerlage der Turgordruck mehr und mehr von diescr 
getragen wird, die Zellhaut also schlieBlich ganz oder fast canz 
entspannt ist. In Pfeffers Versuchen wurde diese Entspannung 
durch einen Gipsverband hergestellt, Kolkwitz aber zeigfe. -daB 
ahnliche Verhaltnisse auch in der Natur vorkommen kbnnen: die 


Flora ^97 fp 1 ' ^ ^88. Vgl. auch Strasburqer 1907 

a- u 2 a Pfeffer 1893 Druek und Arbeitsleishmg. Abh. mafh.-phvs. Kl. Kel. 
paens. Ores. a. Wiss. 80. ' 
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Zellen des Markes von Helianthus z. B. fuhren erst, nachdem sie 
durch die ausgewachsenen Gefafibtindel mehr oder minder entspannt 
sind, iiir Flachenwachstum zu Ende 22 ). 

Solche Erfahrungen machen es wahrscheinlich, dab auch in 
anderen Fallen die Rolle des Turgordrucks niclit eine elnfach 
mechanische ist. Fur eine plastische Dehnung ist ja freilich eine 
dehnende Kraft notig, und diese kann nichts anderes sein, als der 
Turgordruck ; beim Intussuszeptionswachstum aber ist eine Dehnung 
durch den Turgordruck ganz unnotig. Sie ist auch quantitativ gering- 
ftigig gegenuber den Molekularkraften, die z. B. beim Auskristal- 
lisieren eines Stoffes wirksam sind. So konnen in der Membran 
gewisser Zellen 23 ) Kristalle von oxalsaurem Kalk sich bilden und 
vergroJBern, wobei sie doch die Kohasion der Membran zu iiberwinden 
haben. Mit solchen Prozessen wird man aber am ehesten das Wachs- 
tum durch Intussuszeption vergleichen diirfen. — - Man sollte glauben, 
es konne keine Schwierigkeiten machen, tiber die Bedeutung des 
Turgordrucks auf experimentellem Wege ins reine zu kommen. Wenn 
wir eine turgeszente Zelle in osmotisch wirksame Losungen setzen, 
so wird dadurch die Spannung der Membran vermindert; der darauf- 
folgende Wachstumss till stand ist aber keine rein mechanische 
Folge der Spannungsverminderung, sondern eine komplizierte Reiz- 
wirkung. Wir konnen ferner die Spannung einer Zellhaut steigern, 
wenn wir den osmotisch en Wert des AuBenmediums herabsetizen 
(z. B. bei Meeresalgen); aber auch in diesem Falle wirkt die Ver- 
anderung als Iieiz, und das Wachst-um steht still. In beiden Fallen 
wird nach einiger Zeit das Wachstum wieder aufgenommen, aber 
inzwischen hat auch schon eine Regulierung des Turgordruckes 
stattgef unden — kurz, es ist sehr schwierig, in experimenteller 
Weise die Beziehungen zwischen Wachstum und Turgordruck fest- 
zustellen; theoretisch aber kann man sagen, daJB der Turgor, wenn 
er auch nicht direkt die Energie fur das Wachstum liefert, doch 
notig sein wird. Er kann z. B. ,,in analogem Sinne Bedingung 
fur das Wachstum sein, wie die War me, von deren richtigem Aus- 
mafi ja ebenfalls die W achstumsfahigkeit abhangt ec24 ). Darum braucht 
aber das Wachstum nicht dem Turgordruck proportional zu sein; in 
manchen Fallen scheint der Turgordruck mehr durch das Wachstum, 
als dieses durch den Turgordruck reguliert zu werden 25 ). 

Dicken wachstum. Neben oder nach dem Flachenwachstum 
pflegt Dicken wachstum der Membran zu erfolgen. Dabei han- 
delt es sich sehr haufig um leicht nachweisbare Anlagerung von 
neuen Lamellen, also um Apposition. Diese Anlagerung fiihrt, 
wenn sie nach Beendigung des Flachenwachstums fortdauert, zu einer 
Verkleinerung, ja sogar eventuell zu einem partiellen Verschwinden 
des Lumens, Dann findet das Wachstum gegen den Druck des 
Zellinhaltes statt. Es sind aber auch sicher beobachtete Tatsachen 


22.) Kolkwitz 1896 Funfstucks Beitr. z. wiss. Bat. 1 246. Heinich 1908 
Jahrb. wiss. Bot. 46 207. 

23) Pfeefer 1892 (vgl. Anm. 17) 250. Muller 1890 Entstehung von 
Kalkoxaktkrist. in Zellmembranen. Diss. Leipzig. 

24) Pfeefer 1892 (Anm. 17) 219. 

25) Copeland 1896 EinfluO der Temperatur und des Lichtes auf den 
Turgor. Diss. Halle. 
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betannt die bezeugen, dafi in durch Anlagerung entstandenen La- 
melien, auch in solchen, die durch andere Schichten vom Protoplasma 
getrennt sind, nachtraglich eine oft recht betraclitliche Dicken- 
z un all me stattfindet ; es kann demnach aucli Dickenwaehsttiin durch 
Int ussuszep tion erfolgen. Wir beschranken mis auf ein einziges 
Beispiel : die Zellwand von Gloeocapsa alpina 26 ). Wenn^ die Zellen 
dieser Aige sich teilen, so wird eine neue Zellhaut um die Toc-hter- 
zellen ausgeschieden. Die ursprfingliche Haut aber, die jet zt durch 
diese Neubildnng vom Protoplasma getrennt is't, fahrt fort, in Flache 
und Dicke sich zu vergrofiern, wie das die Fig, 8 zeigt. Die 
Messungen und Ueberlegungen von Correns haben ergeben, dafi 
dieses Wachstum nur unter der Annahine von Einlagerung orga- 
nischer Substanz vers tan dlich wird. Man wird an- 
nehmen dfirfen, dafi nachtragliche chemische Ver- 
anderungen in Zellwanden sehr verbreitet sind 27 ), 
Nur selten bleibt eine stark verdickte Menibran 
vollkommen homogen, meist siehfc man konzentrisehe 
Schichten an ihr, die verschiedenen Ursachen ilrre 
Entstehung verdanken konnen 2& ). Es konnen nam- 
lich die sukzessiven Lamellen deutliche die- 
m i s c li e Unterschiede zeigen , oder sie konnen 
gleiche chemische Reaktionen geben. aber in der 
Quellungsf&higkeit (also im Wassergehalt » difi f e- 
rieren. Im letzteren Fall hat die Sehiditumr die- 
selbe Ursache wie bei den Starkekornern, und sie 
ist auch ebensowenig wie bei diesen kausal voliig 
aufgehellt. Zu einem weiteren Eingehen auf Ban 
und Wachstum der St&rkekorner haben wir liter aber 
keine Veranlassung. Sie standen ja einst bei alien 
Diskussionen fiber Wachstum im VordergrumL und 
sie werden von historischem lnteresse bleiben. weil 
seine Theorie der Intussuszeption ausgeftihrt hat. 
Wir wissen heute, dank den Untersuchungen von Meyer und 
Schimper 29 ), dafi das Wachstum der Starkekorner durch Anlage- 
rung neuer Substanz von aufien her geschieht, dafi also die Yer- 
grofierung der Starkekorner in derselben Weise sich vollzieht wie 
die eines Eristalles oder Spharokristalles, 

Das Die ken wachstum der Zell haute erfolgt in vielen 
Fallen durch Apposition, ebenso gewifi kommen aber auch Ver- 
grofierungen durch nachtragliche Ein lagerungen vor, und vnr 
alien Dingen darf man nicht glauben, dafi in geschichteten Hauten 
jede Schieht einer apponierten Lamelle entsprache. Sehichtunsr kann 
zweifelols noch nachtraglich in ursprunglich homogenen Wanden 
auftreten 30 ), doch fehlt uns zurzeit die ’Einsicht in die Ursachen 
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Fig. 8. Gloeocapsa 
alpina naeh Cor- 
rens. I 2-zelli- 
ges Stadium. II 8- 
zelliges Stadium. 
Die auSerste Wand- 
schicht (hell gehal- 
ten), die alien Zellen 
gemeinsam ist, 
wachst von Stadium 
I zu 11 noch ganz 
betraehtlich in die 
Dicke. 


Nageli an ilmen 


n 2&> 1858 Pflanzenphys. Unters. 2. Die Starkekornoi 

Correns 1889 Flora 72 298. 

27.) Wisselingh 1912 Zeitschr. f. Bot. 4. 

28) Correns 1891 Jahrb. wise. Bot. 23 254. 
a ... , •! Meyer 1881 Bot. Ztg. 39 841; 1895 ViitersuefitinKWi 
Starkekorner. Jena. Schimper 1881 Bot. Ztg. 39 185 

f Bof 4 EEINHAEDT 1905 Bot ' Zt "' 63 (1) ' 2il Wissslikoh 1912 


S. 281 . 

Him' die 
Zeitechr, 
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der nachtraglichen Stoffeinlagerung. in die Zellmembran. Vielleicht 
ist die Kolloidchemie berufen, liier Wandel zu schaffen 31 ). 

Beendigung des Wachs turns. Doch schon zu iange sind wir 
bei dem Wachstum der Zellhaut verweilt, obwohl wir viele ein- 
scliiagige Fragen nicht einmal beriihrt haben. Nur noch einen Punkt 
wollen wir fliichtig behandeln, namlich das Auflioren des Wachs- 
tums. Beschranken wir uns auf das Flachenwachstum, so konnen 
wir Zellen, die olme aubere Storuiig theoretisch ewig weiterwachsen, 
von solchen, die nach einer bestimmten Zeit ,,ausgewachsen“ sind, 
imterscheiden (vgl. S. 17). Die Frage, womit dieser Endzustand 
zusammenhangt, ist sehr verschieden beantwortet worden. Man wies 
z. B. auf die grobe Dicke, auf die abweichende chemische Be- 
sehaffenheit der ausgewachsenen Menibran hin, man suchfe rein 
mechanised deren Wachstumsunfahigkeit zu erklaren. Tatsachlich 
kann aber z. B. bei Anlage yon Seitenzweigen oder nach Verwun- 
dungen auch eine „ausgewachsene“ Wand von neuem in Wachstum 
tibergehen, und wir sehen oft sehr derbwandige Zellen noch 
wachsen 32 ), andererseits diinnwandige wachstumsunfahig bleiben. Es 
mub also vom Protoplasma her die Direktion zum Wachsen und 
zum Nichtwachsen ausgehen; die Wachstumsprozesse werden vom 
lebenden Organismus reguliert. Solche Regulationen treten uns liber- 
al! entgegen, wo wir Wachstum und Gestaltung der Pflanze etwas 
naher ansehen. Ob dabei bestimmte Organe der Zelle, vor allem der 
Zellkern, eine besondere Rolle spielen, ist nicht sicher zu sagen. Es 
hat sich vielfach gezeigt, dab isolierte Protoplasmateile sich nur dann 
mit einer neuen Membran umgeben, wenn sie einen Kern enthalten; 
wird z. B. durch Plasmolyse der Protoplast einer Zelle in zwei Teile 
geteilt, so bildet sich nur urn die kernhaltige Halfte eine Wand. Es 
stelit aber fest, dab in vielen anderen Fallen die Wandbildung vom 
Zellkern unabhangig ist 33 ). — Auf eine besondere Aufgabe des Zell- 
kerns bei der Membranbildung hat Haberlandt aus dem Umstand 
geschlossen, dab der Kern dem wachsenden Teil der Membran an- 
liegt. Neben vielen Fallen, in denen das zutrifft, gibt es aber doch 
auch solche, in denen der Kern weit entfernt von der wachsenden 
Wand ist 34 ); zujdem konnen auch kernlose Zellen, wie z. B. die 
Borsten von Coleochaete und Bulbochaete, wachsen. 

Blicken wir zuriick, so miissen wir sagen, dab das Wachstum 
der Zellhaut in verse hiedener Weise zustande kommt. Darum 
sind auch alle Theorien, die nur eine einzige Form 1 des Wachstums 
zulassen wollen, zu verwerfen. Selbst in den Fallen, wo das Wachs- 
turn anscheinend rein mechanisch begreiflich erscheint, kommen wir 
olme die komplizierte und im einzelnen nicht tibersehbare Mitwirkung 
des Protoplasmas nicht aus. Das Protoplasma gibt den Anstob so- 
wohl zur Bildung wie zum Wachstum der Zellhaut und bestimmt 


31) WismcENUS 1910 Zeitschr. f. Chemie u. Industrie d. Kolloide 6 
Heft 12 

32) Krabbe 1887 Jahrb. wiss. Bot. 18 346. 

33) Lit. bei Kuster 1908 Progr. rei. bot. 2 504. Acqua 1910 Annali bot. 
8 43. 

34) Haberlandt 1887 Funktion u. Lage des Zellkerns. Jena. Kuster 
1907 Fora 97 1 . Windel (Beitr. z. allg. Bot. 1 45) bestatigt die Tatsache, 
dab bei den Wurzelhaaren der Kern weit von der wachsenden Haarspitz© 
entfernt ist. Er glaubt, dab die lebhafte Protopiasmabewegimg die Einwirkung 
des Kernes auf weitere Entfernung vermitteln konne. 
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endlich auch das Aufhoren desselbeu. Das Protoplasma regelt auch 
die ltd he des Turgordruckes, der ja ohne Neubildung osmotischer 
Substanz bei jeder VergroBerung der Zelle smken mubte, und ebenso 
beeinflufit es die Dehnbarkeit der Zellhaut. _ 

Zellteilung. Nicht tiberall, aber haufig, ist mit dem Wachstum 
der Zelle auch eine Teilung verkntipft. Es g'ibt Pflanzen (Siphoneen, 
Mucorineen), die eine betrachtliche GroBe und komplizierte Gestalt 
erreichen und doch den Charakter einer einzigen Zelle beibehalten. 
Aber die groBe Mehrzahl der Zellen pflegt nach Erreichung eraer 
bestimmten GroBe eine Teilung durchzumachen. Dabei pflegen die 
ersten Veranderungen am Zellkern aufzutreten. Dieser macht eine 
sogenannte „indirekte“ Teilung durch, d. h. er zerfallt unter sehr 
komplizierten Verlagerungen im Innern in zwei Tochterkerne. Dieser 
Vorgang wird hier als bekannt vorausgesetzt. Uns interessiert nur, 
dab neben den sogenannten Chromosomen auch die „Spindelfnsern“ 
auftreten, die am Schlufi des Teilungsvorganges die beiden Tochter- 
kerne verbinden und den Schauplatz fur das Auftreten der neuen 
Zellhaut abgeben. In der Aequatorialebene der Teilungsfignr cnt- 
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Fig. 9. Spirogyrazelle in Teilung. 
n Tochterkern, wScheiclewand, c/fChloro- 
plast. Vergr. 230. Aus „Lehrbuch d. 
Botanik f. Hociiscliulen“. 



Fig. 10. Zelle von Epipactis paln- 
stris in drei verschiedeaen sukzassiven 
Teilungsstadlen. Vergr. 365. Nach 
Treitb, aus .Xehrbuch d Botanik f. 
Hoeksehuleir\ 


stehen namlich knotchenartige Verdickungen der Spindelfasern. so 
daB die einzelnen Easern an dieser Stelle schliefiiich einander seit- 
lich bertthren und eine protoplasmatische Wand, die sogenannte 
Zellplatte, bilden, die die ganze Spindel in der Mitte quer durch- 
setzt. Die Zellplatte spaltet sich dann in zwei Lameilen und z\vischen 
denselben wird die Zellhaut ausgeschieden 35 ). 

. Wenn nun, was haufig geschieht, die Kernspindo.l sich so ver- 
breitert hat, daB sie den ganzen Querdurchmesser der Zelle eiimiiinut, 
dann. wird auch die auftretende Zellhaut, indem sie sich rechtwinklig 
an die alte Membran ansetzt, mit einem Schlag die Zelle in zwei 
Halften zerteilen konnen. Solche „siraultane“ Zdihautbiliiuiig tritt 
vor allem m schmalen Zellen aiif, doch ist sie nicht auf diese be- 
schrankt. In breiteren Zellen nimmt dann die Kernspimlel zuvor 
den ganzen Eaum der Zelle ein. Neben der simultanen findet sich 
aber auch eine succedane Wandbildung nicht selten, sei es nun, 
daB are Zellwand wie bei Spirogyra vom Earn! der M tiUerzelh- aus 

35 ) Strasburgek 1898 Jahrh. wiss. Bot. 31 51.1. 
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allmahlich wachsend die Gestalt einer Scheibe mit zentralem Lodi 
hat und nach mid nach dieses Loch versclilieBt (Fig. 9), oder daB 
die Wan dbil dung an einer bestimmten Stelle der Mutterzelle ansetzt 
und dann langsam bis zur gegentiberliegenden Seite fortschreitet 
(Fig. 10). Im letzteren Fall wandert die Kernspindel ini selben MaBe, 
als die Membranbildung sich vollzieht, durch die ganze Zelle hin~ 
durch. Nach Ausbildung der Wand verschwindet der Rest der Kern- 
spindel in beiden Tochterzellen. In seltenen Fallen, wie bei Oedo- 
gonium, wandert die fertige Wand in der Zelle und wachst erst 
spater am Rand mit der alten Zellhaut zusammen; in der Regel aber 
wird die Membran an der Stelle ausgebildet, wo sie dauernd bleibt. 


2 . Waelistum vielzelliger Organe. 

Die bei der Zellteilung entstandenen Tochterzellen konnen sich 
entweder voneinander trennen, oder sie konnen miteinander ver- 
bunden bleiben. Trennen sie sich, so ist die betreffende Pflanze ein- 
zellig im wahrsten Sinne des Wortes, im anderen Fall entstelien 
Zellaggregate, die in Form von Zellfaden, Zellflachen und Zellkdrpern 
aufzutreten pflegen, je nachdem das Wachstum in ein, zwei oder 
drei Richtungen des Raumes erfolgt. So lange nun alle Zellen 
eines solchen Aggregates unter sich glpich sind, und jede einzelne 
physiologisch vollkommen selbstandig bleibt, ist der Unterschied 
zwischenOrganismen, die in Form von solchen Aggregaten (Ivolonien) 
erscheinen, und solchen, die streng einzellig sind, ein geringer, und 
zahllose Uebergange kommen zwischen ihnen vor, ja es kann sogar 
ein und dieselbe Pflanze, je nach auBeren Urns tan den, einzellig oder 
koloniebildend auftreten. 

Aber nicht immer sind die zwei Schwesterzellen morphologisch 
und physiologisch gleich, vielmehr treten uns, je holier wir in der 
Reihe der Organismen aufsteigen, desto mehr sichtbare Differenzen 
zwischen den einzelnen Zellen entgegen, denen Verschiedenheiten in 
der physiologischen Leistung entsprechen. Jetzt hat nicht mehr jede 
Zelle die gleiche Funktion ; es ist eine „Arbeitsteilung a eingetreten 
und diese bedingt es, daB die einzelnen Zellen ihre physiologische 
Selbstandigkeit verlieren, in gegenseitige Abhangigkeit geraten, 
schlieBlich gar nicht mehr einzeln lebensfahig sind und nur im Ver- 
band zu einem ,,differenzierten“ Ganzen funktionieren konnen. Vor 
alien anderen Differenzierungen pflegt eine Trennung in wachstums- 
fahige Bildungszellen und ausgewachsene Dauerzellen einzutreten, 
und da die Bildungszellen nicht unregelmaBig zwischen den Dauer- 
zellen gelagert sind, sondern im einfachsten Fall ein Ende des 
ganzen Pflanzenkorpers einnehmen, so hangt mit dieser ersten 
Differenzierung gewohnlich auch die Ausbildung zweier Pole an 
der Pflanze zusammen, die Ausbildung von Basis und Spitze; 
freilich gibt es auch schon Einzelzellen mit polarem Bau. Solche 
Pflanzen sind dann zu im Prinzip unbegrenztem Wachstum befahigt, 
mit Dbiesch nennt man sie „pff.ene“, d. h. weiter wachsende 
Formen. Im groBten Gegensatz zu ihnen stehen die geschlossenen 
Formeri der meisten Tiere. 

Ein polarer Bau ist vor allem bei alien hoheren Pflanzen, ins- 
besondere bei den Kormophyten ausgebildet. Bei diesen wachsen 
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die beiden Giieder des Kormus, der SproB und die Wurzel an ihrer 
Spitze weiter. Die Spitze, die demnach j u n g e , w a c h a t u m s - 
fahige, „embryonale“ Zellen fiihrt, heifit auch „Vegetations- 
punkt“. Seine Aufgabe ist einmal die Ver- 
langerung, sodann auch die Verzweigung 
des Kormus auszubilden. Jedes Glied, das man am 
ausgewachsenen Teil der Pflanze antrifft, ist also 
am Vegetationspunkt, zunachst in mikroskopi- 
schem AusmaB, angelegt wodren, hat sich dann 
zu makroskopischen Dimensionen gestreckt und 
hat innerlich seine charakteristische Struktur 
ausgebildet. Die drei Stadien der Entwicklung, 
die man demnach bei den hoheren Pflanzen 
unterscheiden kann, wurden yon J. Sachs als 

1) Stadium des embryonalen Wachstums, 

2) Stadium der Streckung, 3) Stadium der 
in mere n Ausbildung bezeichnet. 

Das embryonale Wachstum vollzieht 
sich bei den hoheren Pflanzen mit geringer 
Geschwindigkeit. Das ist begreiflich, denn hier 
entsteht yor allem Protoplasma. Das Proto- 
plasma wird gewissermaBen im yoraus gebildet 
und erlaubt dann eine rasche Streckung der 
Zelle ohne Neubildung dieser lebenswichtigsten 
Substanz. Dementsprechend sind die embryo- 
cy nalen Zellen des Vegetationspunktes dicht mit 
Protoplasma gefullt. 

Bei der Streckung findet eine Ver- 
grofierung der Zellen besonders in einer Rich- 
tung statt, wobei vor allem Wasser aufgenommen 
wird. Und dieses Wasser bleibt dann nicht im 
Protoplasma yerteilt, sondern es scheidet sich 
in den Vakuolen aus, die demnach mehr und 
mehr an GroBe zunehmen (Fig. 11 A, B). Gleich- 
zeitig erfahrt die Zellhaut durch Flachen- 
wachstum die notige Verlangerung. Anfangs 
treten gewohnlich noch Zellteilungen auf 7 spater 
unt-erbleiben diese und die Zellen konnen sich 
leicht auf die mehrhundertfache GroBe yerlangern. 



Fig. 11. Streckung 
der Zellen unter Zu- 
nahme der Vakuole. 
Yergr. 500. Aus „Lehr- 
buch der Botanik fiir 
Hochschulen“. 


Es muB betont werden, dad in dieser Art des 
Wachstums nur eine von vielen bei der Pflanze vor- 
kommenden Moglichkeiten geschildert ist. Es fehlt nicht 
an Beispielen, wo gerade an der Spitze das starkste 
Wachstum erfolgt, und wo schon in ganz geringer Ent- 
fernung hinter lhr alles ausgewachsen ist. 

Ein Beispiel ist S. 5 (Pilzhyphen) behandelt. Aber auch bei immerhin 
schon komplizierteren V egetationspunkten kann Aehnlidhes eintreten. So hat 
z. B. die Alge Slyppcamon (Fig. 12) am Ende ihres Thallus eine einzige 
Zelle, eine sog. Seheitelzelle und in dieser erfolgt das ganze Wachstum und 
die ganze Verzweigung, wahrend die • Zellteilung dann in schon ausgewachsenen 
Segmenten dieser Seheitelzelle stattf indet. 

In nere Ausbildung. Aus den Zellen des Vegetationspunktes 
gehen nun bei boheren Pflanzen Dauerzellen von differentem Aus- 
sehen und ungleicber Punktion hervor. Hire Ausbildung erfolgt bei 
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den einzelnen Organen zu verschiedenen Zeiten. Wall rend z. B. in 
einem sich streckenden Internodium die definitive Struktur zwar noch 
nicht vollendet, aber docli in ihren Grundziigen schon zu erkennen 
ist, pflegt sie sich in der Wurzel spater, oft erst lange nach Voll- 
endung der Streckung, auszubilden. Gewisse Elemente, namlich solche 
mit sehr fester und nicht mehr wachstumsfahiger Membran, konnen 
naturgemafi erst nach Eertigstellung der endgultigen Lange auf- 
treten, wahrend umgekehrt die GefaJBe gewohnlich alien anderen 
Elementen vorauseilen. Da auch ihre Wan dung nicht mehr oder 
nur beschrankt wachstumsfahig ist, so zeigen sie besondere Ein- 
richtungen, die ihre passive Dehnung, schlieblich freilich auch ihre 
ZerreiJSung, begtinstigen. Ihr friihes Auftreten ist offenbar not- 
wendig, weil schon das Wasserbedurfnis von Vege- 
tationspunkten nur durch solche kontinuierliche 
Wasserbahnen gedeckt werden kann. 

Beim Uebergang der embryonalen Zelle cles 
Vegetationspunktes zur Dauergewebszelle bemerkt 
man Veranderungen in der Membran und im Inhalt 
der Zelle. Die Membran stellt durch Flachen- 
w a ch stum die definitive Form der Zelle her, 
und sie erhalt beim Dickenwachstum ihre 
Skulptur und ihre bestimmte chemische Beschaffen- 
heit. 

Zunachst hat uns die Form, der UmriB der 
Zellen zu beschaftigen. Waren sie am Vegetations- 
punkt annahernd isodiametrisch, so miissen sie mit dem 
Streckungswachstum langsgestreckt werden, wenn 
nicht durch fortwahrende Querwandbildung die ur~ 
sprungliche Lange immer wiederhergestellt wird. Die relativeLange, 
d. h. das Verhaltnis zwischen: Lange und Durchmesser, kann noch durch 
mehrfache Langsteil ungen gesteigert werden. Sehr haufig tritt dann 
ein Streben nach Ab run dung der Zellen zutage; dabei werden 
Wande, denen eine Querwand unter 90° ansah, derartig gebrochen, 
dafi nunmehr 3 Wande unter 120° an einem Punkt zusammentreffen. 
AuJBerdem pflegt vielfach in Ecken, Kanten oder gar auf grofiere 
Ausdehnung eine Spaltung der Mittellamelle aufzutreten ; so entstehen 
die meist lufterftillten Interzellularen, die untereinander kommuni- 
zieren und eine hervorragende Wichtigkeit fur den Gaswechsel der 
Pflanze besitzen. Alle diese Vorgange der Abrundung sind vielleicht 
in erster Linie durch den Turgordruck im Zellinnern zu erklaren, 
dem gegeniiber ,sidh die Zellwand passiv verhalt 36 ). Aber auch aktives 
lokalisiertes Membranwachstum ist ein machtiger Faktor der Ge- 
staltung. Wie aus den Epidermiszellen, so konnen gelegentlich auch 
aus inneren, an einen lufterftillten Raum angrenzenden Zellen Aus- 
stiilpungen, Haare, hervorwachsen. Die GefaJBlumina konnen, durch 
Auswachsen der benachbarten Zellen, mit „Thyllen“, die sich an- 
einander abplatten, ausgeftillt werden, und auch sonst konnen im 
Verlauf der Entwicklung eintretende Spalten (z. B. in zersprengten 
Sklerenchymringen) durch wuchernde Zellen geschlossen werden. 
Aber selbst im dichten Gewebeverband konnen einzelne Zellen lokales 
Flachenwachstum zeigen und sich z. B. mit ihrer Spitze zwischen 


36; Zimmermann 1893 Beitr. z. Morphol. d. Pflanzenzelle 1 209. 

Ben ecke u. J o st. Pflanzenphysiolog'ie. Bd. II. 2 
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benachbarten Elementen durchdrangen, indem sie deren Mittellamelle 
zerspalten und auf den Membranen gleiten. Am deutlichsten sieht 
man ein derartiges Wachstum, das man mit Krabbe 37 ) als gleiten - 
des Wachstum bezeichnet, an den langgestreckten Elementen des 
Holzes der Baume, die sich bei ihrem Spitz.enwachstum nicht selten 
gabeln. Solange dieses Wachstum auf das Elide der Zellen be- 
schrankt bleibt, ist es ohne weiteres verstandlich ; eine Lockerung 
des Gewebeverbandes tritt ja bei solchen ganz lokalen Membran- 
spaltungen nicht ein. Nun ist aber das gleitende Wachstum offenbar 
sehr viel verbreiteter 38 ), als man frtiher annahm, und in gewissen 
Fallen, wie am Ansatz der Aeste, muB das Gleiten der Zelie in 
groBer Ausdehnung auf der Nachbarzellwand stattfinden; es 




Fig. 13. 1 SproB von 

Helianthus annuus nach 
Entfemnng der Blatter; 
Mark mit dem Korkbohrer 
von der Peripherie ge- 
trennt. 2 Bliitenstand von 
Taraxacum. Stiel derLange 
nach iibers Kreuz ge- 
spalten. a sofort nachdem 
Spalten, b nach Einlegen 
in Wasser. 


miissen sich ganze Zellen zwischen zwei 
yorher im Kontakt- befindliche Zellen hinein- 
, drangen. Da aber doch stets ein fester Zu- 
| sammenhang zwischen den Elementen eines 
; Gewebes erhalten bleibt, so versteht man 
: nicht recht, wie das gleitende Wachstum 
zustande kommt Diese Unklarheit kann 
uns aber an der Annahme des gleitenden 
Wachstums nicht irre machen. In der Tat 
sehen wir, daB auch Autoren, die sie frtiher 
bekampft haben, jetzt fiir sie eintreten 39 ), 
Nach den Angaben von Nathansohn und 
Hallbauer 38 ) kame ein gleitendes Wachstum 
nicht nur zwischen einzelnen Zellen, sondern 
auch zwischen ganzen Geweben vor. So soli 
an einer Wurzel, die zunachst eingegipst war, 
nach dem Entfernen des Gipses das zentrale 
und das periphere Parenchym lebhaft ge- 
wachsen sein, wahrend die NetzgefaBe un- 
verandert blieben. Das Parenchym muB also 
auf dem Gefafistrang gleiten. Solche Vor- 
kommnisse sind aber offenbar nicht sehr haufig. 
Denn obwohl benachbarte Gewebe gar nicht 
selten eine groBe Differenz im Wachstums- 
bestreben aufweisen, so kommt es da doch 
nicht zu gleitendem Wachstum, sondern zu 


einer Spannung, die unter dem Namen 
„Ge webespannung“ bekannt und in lebhaft wachsenden, jugend- 
lichen Geweben bei hoheren und auch bei niederen Pflanzen (z. B. 
Hutpilzen) weit verbreitet ist. 

Gewebespaimung. Eine in wachsenden soliden Internodien be- 
stehende Langsspannung laBt sich leicht demonstrieren, wenn man 
bei Sambucus, Dahlia oder Helianthus mit dem Korkbohrer das Mark 
von der Peripherie trennt. Nach Zuruckziehen des Bohrers zeigt sich, 

37) Krabbe 1886 Das gleitende Wachstum. Berlin. 

Nathaksohr 1898 Jahrb. wiss. Bot. 32 671. Jost 1901 Bot. Ztg. 
}’ n Strasburger 1901 Jahrb. wiss. Bot. 36 493. W. Hallbauer 1909 
EinrluB mechamscher Hemmung. Diss. Borna-Leipzig. Nordhausen 1912 
•^ link:en 1914 Bibl. botanica 84. Neeff 1920 Zeitschr. f. Bot. 

. ■ la ' aa'O. 

39) Habeklandt 1904 Physiol. Pflanzenanatomie, 3. Aufl. S. 70. 
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dal) jetzt das Mark 1 anger ist, als der peripherisehe Hohlzylinder 
(Fig. 13 1). Messung zeigt, daB der letztere sick verktir.zt hat, 
wahrend sich das Mark verlangert hat. Schneidet man aus 
einem solchen Internodium eine mittlere, einige Millimeter dicke 
Lamelle heraus, so kann man diese bequem der Lange nach in 
Streifen zerlegen, deren jeder nur aus einer bestimmten Gewebeart 
besteht. So laBt sich Epidermis, Einde, Holz und Mark leicht 
voneinander trennen, und man kann auch durch Messung feststellen, 
um wieviel Prozent sich jedes dieser Gewebe verlangert oder ver- 
kiirzt. Setzt man die urspriingliche Lange =100, so ergeben sich 
z. B. fur Nicotiana tabacum 40 ) folgende Dimensionsanderungen : 


No. des Internodiums 


Langenanderung in Proz. 


I — das ] tings te 

Epidermis 

Einde 

Holz 

Mark 

III —IV 

-2,9 


— 1,4 

4- 3,5 

<1 

i 

<1 
H - 1 

-2,9 

-1,3 

— 0,8 

+ 2,7 

VII— IX 

-2,7 

-2,1 

— 0,0 

+ 3,4 

X— XII 

— 1,4 

— 0,5 

-0,0 

+ 3,4 

XIII— XV 

-1,05 

-0,0 

? . 

+ 4,0 


Es zeigt sich also bei alien Geweben eine Verktirzimg, nur das 
Mark verlangert sich. Das Mark war also im intakten Internodium 
komprimiert (positiv gespannt, Druckspannung), die tibrigen Ge- 
webe gedehnt (negativ gespannt, Zugspannung). Am weitesten 
geht die Dehnung in der Epidermis, schwacher ist sie in der Einde, 
noch schwacher im Holzkorper. Gegentiber der Epidermis ist also 
die Einde und gegentiber der Einde das Holz positiv gespannt. 
Jede Schicht ist gegentiber der nachstinneren negativ, gegentiber 
der nachstauBeren positiv gespannt. Die obige Tabelle gibt ein 
Einzelbeispiel soldier Spannungen; zu ihrer Erganzung sei aber noch 
nachgetragen, daB die maximale Eindenverkurzung nach Sachs 
5,9 Proz., die maximale Markverlangerung 8,7 Proz. betragt. — 
DaB die Gewebespannung eine Folge der verschiedenen Turgeszenz 
antagonistischer Gewebe ist, ergibt sich aus folgenden Versuchen. 

Spaltet man einen Stengel durch zwei Langsschnitte tibers Kreuz, 
so mtissen die vier Teile sich notwendigerweise so krtimmen, daB 
das Mark, seinern Expansionsbestreben folgend, zur Konvexseite wird. 
Macht man den gleichen Versuch mit einem hohlen Stengel, etwa 
dem Bltitenschaft von Taraxacum (Fig. 13 2), so tritt die gleiche 
Krtimmung ein, weil auch hier die peripherischen Gewebe negativ 
gegen die weiter innen liegenden gespannt sind. Bringt man nun 
einen solchen gespaltenen Stengel in Wasser, so nimmt die Krtim- 
inung zu, weil die Zelien sich jetzt voll mit Wasser sattigen und 
ihrem Ausdehnungsbestreben folgen konnen. Namentlich hohle Stengel 
machen dabei oft so starke Krtimmungen, daB sie sich schraubig auf- 
rollen mtissen (Fig. 13 2b). Legt man umgekehrt den Stengel sofort 
nach der Spaltung in eine plasmolysierende Losung, so geht die 
Krtimmung zurtiek und geht sogar eventuell in eine schwache gegen- 
laufige Krtimmung tiber. ' Hat dagegen der gespaltene Stengel zu- 
nachst in Wasser gelegen und wird er dann erst plasmolvsiert, so 
kann man die Krtimmung nicht mehr ganz beseitigen, weil sie jetzt 
(wahrscheinlich durch Wachstum) fixiert ist. 


40) Sachs Lehrb. d. Bot. 4. Aufl. 1874 S. 768. 


2 * 
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II liters lichen wir nun die Verbreitung der Gewebespanmmg 40a ). 
In der geschiiderten Weise tritt sie ebensogut in stark wachsenden 
Internodien wie in Blattstielen auf. Gehen wir von den in Streckung 
befindiichen Teilen nach dem Vegetationspunkt zu, so verschwindet 
die Spannung ; sie beginnt erst mit der Gewebedifferenzierung. 
Ebenso fehlt sie den ausgewachsenen Teilen meist vollig 41 ). Eine 
Ausnahme machen nur die sogenannten Gelenke bei manchen 
Blattern, so bei den Leguminosen und Oxalideen. Dies sind polster- 
artige Verdickungen, die man z. B. an der Blattbasis der Bohne gut 
erkennen kann (Fig. 14 3). Ein Quersehnitt durch das Poister 
^ zeigt ein zentrales GefaJB- 

biindel (g Fig. 14 2) um- 
geben von Parenchym. 
Schneidet man eine Langs- 
lamelle aus dem Poister, so 
tritt das Expansions- 
bestreben der Rinde gegen- 
tlber dem in Zugspannung 
befindiichen GefaBbiindel 
schon durch die Vorwolbung 
der urspriinglich geraden 
oberen und unteren Schnitt- 
fl&chen zutage (Fig. 14 4). 
Wird die Rinde vom Ge- 
f&Bbiindel getrennt , so 
kriimmt sie sich konkav 
nach innen. 

Auch in der Wurzel 
existiert in einiger Entfer- 
nung vom Vegetationspunkt 
eine recht betrachtliche Ge- 
webespannung. An einer 
Langslamelle aus dem aus- 
gewachsenen Teil be- 
merkt man Expansionsbe- 
streben einmal im Zentrum, 
dann in der aufieren Peri- 
pherie. Die Cambiumzone ist negativ gespannt. Entsprechend fallen 
dann die Kriimmungen aus, wenn die Lamelle in vier Teile zer- 
schnitten ist (Fig.. 15). Eine Folge des Kontraktionsbestrebens in 

der Cambialschicht ist die bekannte ,,Wurzelverkiirzimg a . In der 

Nahe des Vegetationspunktes zeigt die Gewebespannung keinerlei 
GesetzmaBigkeit 42 ). 

Neben der Langsspannung ist eine Querspannung zu nennen, 
die sich vor allem an solchen Teilen der Pflanze zeigt, die sekundar 
in die Dicke wachsen. Entfernt man an einer Querscheibe die Rinde 
im Cambium und sucht sie dann wieder an ihre alte Stelle zu 
bringen, so zeigt sich, daB sie zu eng geworden ist; sie hat sich 
kontrahiert. 

40a) Gn. ICraus 1867 Botan. Ztg. Schuepp 1917 u. 1919 Ber. Bofc. Ges. 
35 703, 87 217. 

41) Ueber die Eutspaimung des Markes vgl. S. 11. 

42) Pollock 1900 Bofc. Gaz.,29 25. 



Fig. 14. 1 Quersehnitt durch den Blafctstiel 

der B u s c h b o h n e. 2 Desgl. durch das Gelenk- 
polster. 3 Langsschnitt durch das Gelenkpolster 
mifc Ubergang zum Blattstiel, 4 Mittlere Lamelle, 
in Wasser liegend. 5 Dieselbe nach Abtrennung 
der Rinde vom Leitbundel. 4 und 5 nach Sachs. 

Alles schwach vergroBert. 



Messung des Wachstums. 
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Zimi SchliiB bemerken wir, daB die Gewebespannung die Festig- 
keit der pflanzlichen Organe ganz betrachtlich erholit. So wie in 
der Einzelzelle die vom Turgordruek bewirkte Spanmmg der 
Zellhaut eine gr.oBere Festigkeit bedingt, so muB auch die 
Gewebespannung wirken. Beim typi- 
sclien Stengel entspricht das kompri- 
mierte Mark dem Zellsaft, die expan- 
dierte Binde der Zellhaut der Einzel- 
zelle. Es ist anzunehmen, daB in 
dieser Vermehrung der Festigkeit 
die Hauptbedeutung der Gewebe- 
spannung fiir die Pflanze liegt. Neben 
der Herstellung der definitiyen Form 
der Zelle erfolgt auch eine Verande- Fig. 15 . Wurzel von Dipsacus. Nach 
rung im Inhalt und der Membran. Vries 1880 Landw. Jahrb. 9 37. 
Diese Binge sind in den Lehrbuchern a , L&ngslamelle, b desgl., 

,ler Bota.it zu fiadea uad koaaaa t3£»£T &LSTZ! ia“S 
hier iibergangen werden. Mittellinie gespalten. 






3. Messung des Wachstums. 

Zur Messung des Wachstums dienen verschiedene Methoden, 
von denen wir zunachst solche betrachten, die den Gesamt- 
zuwachs eines Organ es, vor allem seine Verlangerung, zu 
ermitteln suchen. Fur grobere Messungen geniigt der MaJBstab, mit 
dem man die Lange des Pflanzenorgans oder seinen Abstand von 
einer fixen Marke feststellt. Bei genaueren Messungen, besonders 
wenn diese in kurzen Zeitintervallen einander folgen, bedient man 
sich des Mikroskops und des Okularmikrometers. Handelt es.sich 
um vertikal wachsende Gebilde, wie Wurzeln und Sprosse, so muB 
der Tubus des Mikroskops horizontal gelegt werden; fiir solche 
Zwecke hat man im PFEFFEnschen Horizontalmikroskop ein auBerst 
brauchbares Instrument. — Neben einer optischen kann man auch 
eine mechanische VergroBerung der Zuwachse durch Hebelmechanis- 
men vornehmen, um sich die Beobachtung zu erleichtern. Ein sehr 
einfaches derartiges jjAuxanometeF 4 haben wir in dem SACHSschen 
Zeiger am Bogen (Fig. 16). Eine leicht drehbare Achse tragt eine 
kleine Kolle r und einen langen Zeiger z 9 der an einer Skala spielt. 
Wird von der Spitze der Pflanze ein f einer Seidenfaden liber die 
Rolle gefiihrt und durch ein kl eines Gewicht gespannt, so wird jede 
Verlangerung der Pflanze eine Drehung der Rolle bewirken, und 
diese wird durch die Bewegung der Zeigerspitze vergroBert. Dieses 
Instrument dient in erster Linie zur Demonstration in der Vorlesung. 
Die feineren Auxanometer, die zu wissenschaftlichen Untersuchungen 
Verwendung finden, beruhen auf ahnlichen Prinzipien, schreiben aber 
zugleich die Zuwachse der Pflanze selbsttatig auf. In Fig. 17 haben 
wir wieder eine Rolle, die dem gleichen Zwecke dient wie im „Zeiger 
am Bogen' c ; sie ist aber diesmal mit einer groBeren Rolle ver- 
bunden, die ihre Bewegungen vergroBert wiedergibt. Der liber die 
groBe Rolle laufende Faden tragt dann eine Schreibfeder, w r elche auf 
einem beruBten rotierenden Zjlinder das Wachstum der Pflanze 
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registriert. Derartig selbstregistrierende Auxanometer sind von 
Wiesnek, Baranetzki uii d Pfeffer konstruiert worden 43 ). 

In manchen Fallen ist auch eine photographische Kegistrierung 
von groBern Nutzen gewesen 44 ); sie lafit ■ sich mit beliebiger Ver- 
grnBerung des Objektes verbinden. Ein anderes Prinzip der Ver- 
grSBerung hat Seeliger 45 ) angewandt: ein kleiner Spiegel wird von 


der wachsenden Pflanze gedreht; 
die GroBe der Drehung, die ein 
MaB fur das Wachstum liefert, 
wird mit Hilfe des Fernrohrs 
und einer Skala bestimmt. Man 
kann auch einen an dem Spiegel 
reflektierten Lichtstrahl direkt 
auf photographisches Papier ein- 
wirken lassen. 



Fig, 16. Zeiger am Bogen. Aus Det- 
MER, Kleines pflanzenphys. Praktikum, 
Jena 1903. 



MAJAHfea- 


Fig. 17. Auxanometer nach Pfeffer. 
Konstruiert von Mechaniker E. Al- 
brecht, Tubingen. 


Handelt es sich nicht um den Gesamtzuwachs einer Pflanze, 
sondern um die Verteilung des Wachstums an ihr und um die 
Wachstumsgrofie verschiedener Zonen, so muB man entweder durch 
nattirliche Marken begrenzte- Abschnitte makroskopisch oder 
mikroskopisch messen, oder man bringt zuvor kiinstliche Marken 
an (meistens Tuschestriche) und beobachtet deren Abstand. 

Wurzel. _ Wir wollen nun die charakteristischen Ztige des 
Wachstums bei der Wurzel und beim SproB kennen lernen und be- 
merken zuvor nur noch, daB bei alien Wachstumsmessungen fur mog- 
lichste GleichmaBigkeit aller auBeren Faktoren, ganz besonders aber 

4, 3 ) WiESNER 1876 Flora 59 467. Baranetzki 1879 Mem. de PAcad. de 
Sr. Petersbourg (7) 27 No. 2. Pfeffer 1887 Bot. Ztg. 45 29. 

44) LundegIrdh 1917. Lunds Univers. Arsskrift NF. Avd. 2 Bd. 13. No. 6. 

45) Seeliger 1921 Ber. Bot, Ges. 39 81. Man vgl. auch Bose 1906 
Plant response. New York u. Bombay. 
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der Temperatur gesorgt sein muB. Wir beginnen mit der WurzeL 
Um sie bequem zu beobachten, kann man sie in Wasser wachsen 
iassen. Will man sie aber in ilirem natiirlichen Medium verfolgen, so 
yerwendet man mit Erde gefiillte Zinkblechkasten, .,die an einer 
Seite eine etwas geneigte Glasplatte tragen ; man lafit die Wurzei 
dieser Platte entlang abwarts wachsen und beobachtet sie yon auBen. 
Sachs 46 ) hat z. B. an einer Hauptwurzel der Keimpflanze von Vicia 
faba eine Zone dicht hinter dem Vegetationspunkt durch zwei feine 
Tuschestriche in der Lange von 1 mm markiert und fand, daB diese 
an aufeinanderfolgenden Tagen um die nachstehend verzeichneten 
We.rte an Lange zugenommen hatte: 

Tage: ' 1 2 3 4 5 6 7 8 

Zuwachs in mm: 1,8 3,7 17,5 16,5 17,0 14,5 7,0 0 

Die GroBe des Zuwachses nimmt also anfangs langsam, dann 
schnell zu, halt sich eine gewisse Zeit lang auf der maximalen Hohe, 
um spaterhin wieder zu fallen und endlich Null zu werden. Diese 



Fig. 18. Graphisehe JDarstellung 
der Tabelle S. 23 oben. Abszisse : 

Tage; Ordinaten: fiir die Optimum - 
kurve tagliche Zuwaehse, fiir die S- 

J&urve die GesamtgroBe. Fig. 19. Erklarung im Text. 

Erscheinung, die iiberall, wo man W achstumsmessungen gemacht hat, 
wieder gef unden wurde, ist von Sachs 47 ) als die „groBe Periode 
des Wachstums“ bezeichnet worden. — Stellt man sie graphisch 
dar, so wird man auf der Abszisse die einzelnen Tage, auf der Ordi- 
nate die an ihnen erzielten Zuwaehse auftragen ; man erhalt dann 
eine sog. ,,Optimumkurve“. Es ist aber auch — besonders in der Tier- 1 
physiologie — eine andere Methode der Darstellung tiblich; man 
tragt als Ordinaten die Sum me der erreichten Zuwaehse, also die 
GesamtgroBe auf. Dann erhalt man eine sog. S-Kurve 48 ). Beide 
Darstellungen sind in Fig. 18 zu sehen. 

Wir markieren nun auf einer Wurzei nicht nur eine solche 
Querzone, sondern mehrere, in dem wir, am Vegetationspunkt (der 

46) Sachs 1873 Arb. d, Bot. Inst. Wurzburg 1 385. 

47) Sachs 1872 Arb, d. Bot. Inst. Wurzburg 1 99. 

48) VgL iiber diese und ihre mathem. Behandlimg Rippel 1919 Ber. Bot. 
Ges. 37 169. Schuepp 1920 Ber. Bot. Ges. 38 193. 
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sich oft aufierlich von der Haube abhebt) beginnend, in je 1 mm 
Entfernung rtickwarts diinne Tuschestriche maclien. Bestimmt man 
dann am niichsten Tage den Zuwachs, so findet man, daB er bei den 
einzelnen Zonen gesetzmaBig verschieden ist. Einige Beispiele mogen 
das erlautern. Es sind im folgenden die einzelnen Zonen von der 
Wurzelspitze ab mit I, II, III etc. bezeichnet, und es wird der Zu- 
wachs nach 22—24 Stunden in Millimetern angegeben (Mittelwerte 
aus mehreren Messungen). 

XII XI X IX VIII VII VI V IV III II I zuwachs 
Vicia faba (Sachs 46 ) 0 0 0,2 0,6 0,7 0,8 2,0 3,5 6,5 8,0 2,5 1,0 25,8 

Vicia faba (Popo- 

vici 49 ) 0,25 0,35 0,5 1,0 1,25 1,5 2,5 4,0 6,0 12,0 7,0 1,0 37,35 

Phaseolus (Popo- 

vici 49 ) 0 0,25 0,25 0,35 0,6 1,0 1,5 3,0 5,0 7,0 16,0 1,0 35,95 

Erbse (Sachs* 6 ) 0 0 0 0 0 0,3 0,5 1,5 3,0 5,5 4,5 0,5 15,8 

Es zeigt sich also in diesen verschiedenen Beispielen, daB nur 
einige wenige der Querzonen von 1 mm Lange in der Wurzel iiber- 
haupt in Wachstum begriffen sind, und von diesen ist die erste (I) 
am Anfang, die letzte (XII) am Ende der groBen Periode. Urn 
einen besseren Begriff von der periodischen Aenderung des Wachs- 
tums in den einzelnen Zonen zu bekommen, wollen wir die erste oben- 
stehende Angabe liber Vicia faba graphisch darzustellen versuchen. 
Wir tragen als Abszisse die Zeit in Stunden, als Ordinaten die 
Lange der markierten Zonen beim Beginn der Untersuchung und 
22 Stunden spater ein und versuchen nun unter der Annahme, das 
Gesamtwachstum verlaufe gleichformig und die Lange der wachsen- 
den Zone sei stets 10 mm, unsere Kurven zu ziehen (Fig. 19); sie 
sind von einer gewissen Willktirlichkeit nicht frei. Eine solche Dar- 
stellung zeigt nun jedenfalls in sehr anschaulicher Weise, wie die 
oberen Zonen schon nach ganz kurzer Zeit ausgewachsen sind, wah- 
rend die unteren liberhaupt erst nach mehreren Stunden mit der 
Streckung beginnen. Man begreift so, daB eine bestimmte Zone, in 
der Figur die dritte, schlieBlich die groBte Lange erreicht hat; man 
sieht aber auch leicht ein, daB die Lage der Zone mit maximalem 
Zuwachs sich mit der Zeit verschiebt und immer mehr an die Spitze 
rticken muB. 
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Um das noch naher zu erlautern, wollen wir die Fig. 

Messungen benutzen und aus ihr die folgende Tabelle ableiten: 

Die Zonen von je 1 mm haben die naehstehenden Langenwerte er- 
reicht (mm) : 
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Stunden; 0 

3 

6 

9 

12 

15 

18 

X 

1,0 

1,2 

ausgewachsen 




IX 

1,0 

1.5 

ausgewachsen 




VIII 

1.0 

1,8 

ausgewachsen 




VII 

1,0 

1,8 

2,0 

ausgewachsen 



VI 

1,0 

1,6 

2,8 

ausgewachsen 



V 

1,0 

1,2 

2,8 

4,2 

4,6 

ausgewachsen 

IV 

1,0 

1,1 

1,4 

3,2 

5,0 

6,4 

ausare 

III 

1,0 

1,0 

1,2 

1,4 

2,2 

4,4 

6,8 

II 

1,0 

1,0 

1,0 

1,0 

1,2 

1,2 

1,7 

I 

1,0 

1,0 

1,0 

1,0 

1,0 

1,0 

1,2 


VII 


8,6 
3,0 
1,6 

Es liegt also das Zuwachs maxi mum nach 3 Stunden in der VIII. und 
Zone, nach 6 Stunden in Zone VI und V ; es riickt dann immer mehr 


vor, bis es in der 18. und 21. Stunde in Zone III gef unden wird. Lait man 
49) Porovici 1900 Bot. Cbl. 81 35. 
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also. zwischen zwei Messungen noch mehr Ze it verstreichen, so finclet man 
scMieilich die maximale Verlangerung in der Zone I. Dab nun unsere graphische 
Darstellung gerade in diesem wicntigen Punkt der Lagenanderung der 
Zone maximaien Waehstums zutrifft, das geht mit Evidenz ans Messungen 
von Sachs 46 ) hervor, von denen wir hier folgende erwahnen wollen: 


F aba Zu waehse in mm 



X 

IX 

VIII 

VII 

VI 

V 

IV 

III 

ii 

1 

in den ersten 6 Stun den 

0,1 

0,1 

0,5 

1,0 

1,0 

0,5 

0,4 

0,3 

0,0 

0,0 

in weiteren 17 „ 

0,1 

0,2 

0,3 

0,5 

1,5 

2,5 

4,1 

. 3,7 

2,0 

1,0 

Faba 











nach 24 Stunden 

0 

0 

0 

0,4 

0,5 

1,5 

3,0 

5,6 

4,5 

1,8 

nach 2X24 „ 

0 

0 

0 

0,4 

0,5 

1,5 

3,0 

6,6 

15,0 

5.0 

nach 3X24 „ 

0 

0 

0 

0,4 

0,5 

1,5 

3,0 

6,6 

17,0 

23,0 


Es Ieuchtefc aber ein, dab dieses Vorriioken der Zone maximaien Zu- 
wachses nach dem Vegetationspunkte ein scheinbares ist; wenn man die 
Beobachtung in kurzen Intervallen ausfuhren und jedesmal eine Neumarkie- 
rung vornehmen wiirde, dann miibte in den Messungen deutlich hervor- 
treten, dab die Zone maximaien Waehstums stets die gleiche Entfernung von 
der Spitze hat. Man sieht hieraus, wie verkehrt es ist, bei der Bestimmung 
der „Maximalzone a langere Zeit zwischen zwei Beobachtungen verstreichen 
'zu lassen. 

Zusammenfassend konnen wir also sagen: die wachsende 
Region in der Wurzel ist auf einige Millimeter hinter 
dem Vegetationspunkt beschrankt. In dieser Wachs- 
tumszone macht jede einzelne Querscheibe eine grofie 
Periode des Waehstums durch; die dem Vegetations- 
punkt nachsten Zonen sind am Anfang, die entfernte- 
sten am Ende ihrer groJBen Periode. 

Die Ktxrze der waehsenden Zone ist nun fur die Wurzel von 
groJBer Bedeutung. Die Wurzel hat ja beim Eindringen in die Erde 
einen grohen Widerstand zu iiberwinden, und man kann sie 
[Sachs 50 )] mit einem Nagel vergleichen, der in ein Brett getrieben 
werden soil. So wie bei dem Nagel aber mit zunehmender Lange 
die Gefahr eines Verbiegens eintritt, so ist es auch mit der Wurzel; 
je ktirzer das weiche, wachsende Stuck, desto sicherer dringt sie ein. 
Wenn wir an das Eindringen der Wurzel in die Erde denken, dann 
erscheint uns auch die zugespitzte Form des von der Wurzelhaube 
bedeckten Vegetationspunktes zweekmahig, und wir begreifen, warum 
die Seitenwurzeln erst in einiger Entfernung hinter der Spitze, also 
in langst ausgewachsenen und in der Erde ruhenden Wurzelpartien, 
zur Entfaltung kommen. Sie wiirden, wenn sie am Vegetationspunkt 
selbst entstanden, dem Eindringen der Wurzel in den Boden 
Schwierigkeiten bereiten, oder sie miiBten etwa eine Art von 
„Knospe“ bilden — denn tatsachlich sehen wir ja auch Stamm - 
knospen, insbesondere bei Keimlingen und Ehizomen, die Erde durch-. 
bohren. 

Wurzeln, die nicht in der Erde leben, vor allem die langen 
Luftwurzeln vieler Lianen und Epiphyten zeigen, wie schon Sachs 
fand und neuerdings mehrfach bestatigt wurde 51 ), eine sehr viel 
grofiere Wachstumszone. So fand Blaauw z. B. bei Cissus eine 
Wachstumszone von 70—100 cm Lange. In dieser Beziehung 


50) Sachs 1873 Arb. d. Bot. Inst. Wurzburg 1 424. 

51; Went 1885 Annales Buitenzorg 12 1 . Linsbaueu 1907 Flora 97 272. 
Blaauw 1912 Annales Buitenzorg (2) 11 266. 
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schlieBen sich solche Luftwurzeln an die Sprosse an, mit denen wir 
uns alsbald beschaftigen wollen. 

Wir fragen zuvor nur noch, wie sich das Gesamtwachstum der 
Wurzel gestaltet, das aus der Summe der Zuwachse der einzelnen 
Zonen resultiert, und das auch auBerlich in dem Vorriicken der 
Wurzelspitze im Raum bemerklich wird. Wir nahmen oben an, es 
verlaufe gleichformig, und deshalb haben wir die unterste Linie 
unserer Kurven (Pig. 19) als Gerade ausgezogen. In der Tat hat 
Askenasy 52 ) gezeigt, dafi Maiswurzeln mit relativ sehr gleichformiger 
Geschwindigkeit wachsen; er erhielt bei ungefahr 1 / 2 -stiindigen Beob- 
achtungen die folgenden, je auf eine Stunde berechneten Zuwachse: 

Zuwachse in Mikrometerskalenteilen (1 = l /. 21 mm) 

Stunden 12 3 456789 

Wurzel 1 34,0 27,0 30,0. 29,5 36,0 35,0 38,0 31,0 33,5 

Wurzel 2 32,5 34,5 37,9 34,5 33,0 33,6 33,0 - — 

Als relativ gleichformig mtissen diese Zuwachse deshalb be- 
zeichnet werden, weil bei anderen Objekten zumeist sehr viel groBere 
Schwankungen beobachtet werden, Schwankungen, fur die irgend- 
welche Ursachen nicht bekannt sind, und die man „stoBweise Aende- 
rungen des Wachstums“ zu nennen pflegt. 

DaB auch das Gesamtwachstum der Wurzel eine „groBe Periode“ besitzt, 
kann man nicht erwarten. Nach Angaben von Strehl 53 ), die auch in die 
NoLLsche Bearbeitung der Physiologie des Lelirbuches der Botanik fur Iiocli- 
schulen iibergegangen waren, sollte die Hauptwurzel von Keimpflanzen eine 
typische groBe Periode aufweisen und nach 18 — 20 Tagen ihr Wachstum ganz 
einstellen. Ernst Vogt hat in meinem Institut vor 10 Jahren Keimwurzeln 
der Lupine in mehr als meterlanger Glasrohre in Erde kultiviert, so daB die 
Wurzel im Dunkeln, der SproB am Lichte sich befand ; eine gleichmaBige 
Temperatur konnte leider nicht hergestellt werden. Das Wachstum nahm 
anfangs zu ; nach Erreiohung eines Maximums fiel es wieder bis etwa auf 
40 Proz. des Maximalwertes, aber selbst nach 51 Tagen wuohs die Wurzel noch 
um 15 mm i.m Tag. Die Abnahme des Wachstums erscheint begreiflich, 
nimmt doch die Entfernung der Wurzelspitze von den ernahrenden Blatter n 
immer mehr ab und wird die Konkurrenz um die Nahrstofffe durch immer 
neu binzu kommende Seitenwurzeln vermehrt. Wird die Kohlensaureassimilation 
durch Kultur im Dunkeln ganz aufgehoben, so ist das Wachstum der Haupt- 
wurzei in 30 Tagen abgeschlossen, und wir erhalten eine typische groBe Wachs- 
tumsperiode. Bei Strehl ist demnach durch Entziehung der Nahrstoffe (Kultur 
im Dunkeln und in Wasser) diese groBe Periode entstanden 53 a). 

Im aligemeinen kann die groBe Periode nur bei Organen begrenzten 
Wachstums, also z. B. bei Blattern Oder einer Querscheibe einer Wurzel, 
nicht aber bei der ganzen Wurzel erwartet werden. 

SproU Der Vegetationspunkt des Sprosses 54 ) ist umhtillt von 
Blattern, die ihm im Wachstum yorausgeeilt sind und so die ,,Knospe a 
bilden. Bei vielen einjahrigen Pflanzen und Stauden und bei manchen 
Baumen findet am Vegetationspunkt den ganzen Sommer hindurch die 
Anlage neuer Blatter und der zugehorigen Stengelteile statt; sie 
gehen sofort nach ihrer Anlage in Streckung iiber. Anders bei den 
meisten Baumen. Da werden innerhalb der Knospenschuppen im 
Laufe des Sommers und des Herbstes in langsamem embryonalem 
Wachstum samtliche SproBteile angelegt, die erst im nachsten Jahre 
„entfa,ltet a werden; das embryonale und das Streckungswachstum 

52) Askenasy 1890 Ber. Bot. Ges. 8 61. 

53; Strehl 1874 Unters. iiber Langenwaohstum der Wurzel. DIss. Leipzig. 

53a) Man vgl. auch Priestley u. Pearsall 1922 Annals of bot. 36 225. 

54) Berthold 1904 Untersuohungen z. Physiologie d. pflanzl. Organisation 
2 I. Leipzig. 
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sind liier zeitlich scharf getrennt. So sieht man z. B. im Herbst bei 
vielen Coniferen nach Entfernung der Knospenschuppen eineii 
mehrere Millimeter langen grunen Kegel, der mit kleinen, schraubig 
angeordneten Auszweigungen bedeckt ist: es ist die Anlage eines 
ganzen Sprosses, der sich im nachsten Jahr im Laufe weniger 
Wochen streckt. Bei anderen Baumen kehren dieselben Verhaltnisse 
wieder,- doch sind die Knospen meist nicht so leicht zu untersuchen, 
wie bei der Fichte. Die Streckung aber wird manchmal in sehr 
kurzer Zeit vollzogen, so z. B. bei der Buche in 8 Tagen 55 ). 

Die Falle, in denen das Wachstum im wesentlichen nnr in der Streckung 
der im vorigen J a lire angelegten Teile besteht, sind die einfacheren ; 
aber auch da sind noch zwei Typen zu unterscheiden 56 ). Es kann sich namlich 
der ganze^ SproB ais einheitliche Masse verhalten und in ailen Teilen annahernd 
gleichmaBig wachsen, oder. er kann sich in wenig wachsende Knoten und stark 
wachsende Internodien gliedern. Als Beispiel fur die ungegliederten Sprosse 
konnen die Coniferen. dienen. Die Knospenachse der Fichte veriangert sich 
im Friihjahr zunachst in ihrer ganzen Lange gleichmaBig und wird so etwa 
funfmal so lang, als sie im Winter war; auf diese Weise erreicht sie etwa 
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Fig. 20. Graphische Darstellung des Wachstums. Bliitenschaft yon Taraxa- 
cum, Nach Miyake 57 ). SproB von Fritillaria. Nach Bachs 47 ). Die Abszisse gibt 
die Tage an, die Ordinaten das tagliche Wachstum in Millimeter n. 

Vio ihrer definitiven Lange. Bei der ferneren Streckung bildet sich aber eine 
Zone maximalen Wachstums aus ; diese liegt zuerst an der Basis des Sprosses 
und riickt allmahlich nach der Spitze yor. Genauere Messungen diirften zeigen, 
daB iede einzeine Zone eines Fichtenzweiges bei der Streckung eine groBe 
Periode durchmacht und daB auch das Gesamtwachstum des Fichtenzweiges 
eine solche aufweist. In Fig. 20 ist die groBe Pjeriode fur die Entwicklung 
des Sprosses von Fritillaria graphisch dargestellt ; die gleiche Figur zeigt aber, 
daB das Wachstum keineswegs immer in dieser Weise erfolgen muB. Die 
Biutenschafte von Taraxacum 57 ) z. B. ? die freilich nur ein einziges Inter- 
nodiuin ausbilden, weisen zwei groBe W achs tumsper ioden auf, die durch eine 
Wachstumsretardation getrennt sind; letztere fMlt auf die Bliitezeit, und rn.it 
Beginn der Fruchtbildung erfolgt dann erneutes Wachstum. Eine auffallige 
Analogie zu diesem Beispiel zeigt der einzeliige Sporangientrager von Phyco- 
inyces 58 ), der mit der Ausbildung des Sporangiums eine W achst umshemmu ng 
eitahrt und dann in die zweite groBe Periode eintrifct, die eine viel ansehnlichere 
Streckung ergibt als die erste. 

55) Busgen 1916 Zeitschr. f. Forst- u. Jagdwesen 48 289. 

56) Rothert 1894 Cohns Beitr. z. Biologie 7 1. 

57 ) Miyake 1904 Bot, Obi. • Beih. 16 408. 

58) Errera 1884 Bot. Ztg. 42 497. 
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Vergleichen wir nun mit diesen Beispielen einen Laubbaum, etwa die 
Bobkasfcanie, so finden wir in dessen Knospenachse ebensoviele Wachstumszone;!, 
als Internod ien vorhanden sind, imd diese sind durch die nicht Oder wenig 
wachsenden Knoten voneinander getrennt. Jedes einzelne Internodium macht 
dann selbstandig eine grobe Periode durch, aber liber die Verteilung des Wachs- 
turns an ihm ist wenig bekannt. 

Komplizierter wird die Sadie, wenn der Zweig nicht nur Streckungswachstum 
bereits angelegter Teile hat, sondern wenn zu den schon vorhandenen fortwahrend 
vom V egetationspuiikt her neue Stiicke zukommen und in Streckung iibergehen. 
1st der Sprol nngegliedert, wie z. B. der von Asparagus, L inum* so durfte sieh 
das Wachstnm wesentlich in der gleichen Weise vollziehen wie an der Wurzel: 
es ist eine einzige Wachstumszone vorhanden und in dieser ein einziges Maximum. 
Pin Unterschied gegenliber der typischen Wurzel liegt dann nur darin, dab die 
Wachstumszone vie! I anger ist. Wir kennen Sprosse mit wachsenden Zonen 
von 10 cm, ja selbst von 40 — 50 cm Lange ; und in diesen langen Wachstums- 
zonen liegt dann auch das Maximum in viel groBerer Entfernung vom Vege- 
tationspunkt als bei der Wurzel. 

Als Beispiel fiir einen SproB mit deutlicher Gliederung und miit fort- 
wachsender Spitze konnen wir Chara oder Nitella betrachten^ 9 ). Diese hoch- 
organisierten ALgen wachsen mit terminaler Seheitelzelle. Jedes aus der Scheitel- 
zefle hervorgehende Segment zerfallt in zwei Zellen ; die obere ist bikonkav 
und wircl unter mehrfacher Teilung zum Knoten, die untere bikonvexe bleibt 
einzellig und wird zum Intemodium. Der Knoten behaJt ungefahr die Lange 
bei, die er bei seiner Anlage hat-te, bei Nitella etwa 0,02 mm, das Internodium 
dagegen streckt sieh manchmal auf das 2000fache seiner urspriinglichen Lange. 
Betraehtet man die Langenverhaltnisse sukzessiver Internodien an einem Iebhaft 
wachsenden SproO, so findet man folgende Werte: 

Internodien 12345 67 8 

Lange in mm 0,02 0,07 0,16 0,45 3,33 14,6 33,5 35,0 

Macht man die nicht unwahrsckeinliche Annahme, daB ein Internodium nach 
gleichen Zeitintervallen ahnliche Langen annimmt, wie sie die aufeinander- 
roigenden Internodien hier zeigen 59 a), so wiirde das einzelne Internodium 
folgende grobe Periode aufweisen (Zuwaoh.se in Millimetern in gleichen Zeit- 
absohnitten) : 

0,05 0,09 0,29 2,88 10,77 19,5 1,5 

Tatsachlich hat man denn auch anderwarts an gegliederten Sprossen beobachten 
konnen, daB jedes einzelne Intemodium seine selbstandige grobe Periode dureh- 
macht. In jedem findet man auch an einer bestimmten Stelle eine Maximalzone, 
und vermutiich riickt diese in ahnlicher Weise, wie wtir das beim ganzen 
FichtensproB notiert haben, von der Basis nach der Spitze fort oder imigekehrt 
von der Spitze nach der Basis. Es kommf aber nicht selten vor, dab die 
Stelle des Stengels, an der die Maximalzone sieh zuletzt findet, nicht nur eine 
einfache Streckung vorhandener Zellen erfahrt, sondern dab da fiir langere Zeit 
fortgesetzt Zellbildung und Zellstreckung eintritt. Es ist also in 
jedem einzelnen Internodium ein Stuck von dem primaren V egeta tionsp unkt 
iibrig geblieben, und dieses funktioniert als inter kalarer Vegeta fcionsr 
punkt weiter. Freilich laBt sicli zwischen lokalisierter Streckung und inter- 
kalarem Vegetationspunkt keine sichere Grenze finden. 

Es fragt sieh nun, wie fallt der Gesamtzuwachs im Stengel aus, 
wenn er aus der Tatigkeit melirerer selbstandiger Wachstumszonen 
resultiert? Es ist bekannt, daB manchmal 3—4, in anderen Fallen 
aber auch bis zu 50 Internodien gieichzeitig in Streckung begriffen 
sind. Das Ergebnis ihrer Gesamttatigkeit kann eine einheitliche, 
gleichmafiige Wachstumskurve sein, es kann aber auch ganz anders 
ausf alien 60 ). Wenn namlich nur wenige Internodien in Streckung 
begriffen sind, dann kann es vorkommen, daB ein jiingeres Inter- 


59) Askenasy 1878 Verhandlg. Naturw. Verein Heidelberg 2 1. 

59a) Askenasy L c. Aehnliche Ueberlegungen fiir den Vegetationspunkt 
hoherer Pflanzen bei Schuepp 1917 und friiher. Ber. Bot. Ges. "34 847. 

60) Bothert 1894 Cohns Beitr. z. Biologie 7 1. 
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nodium mit seiner Streckung erst einsetzt, nachdem das altere die- 
selbe ganz Oder fast ganz beendet hat, and dann bekommen wir ein 
periodisches Anschwellen and Abschwellen der Wachstumskurve, also 
,,stoBweise Aenderungen cc , wie sie S. 26 schon beriihrt warden. 
Solche sind iiberhaupt fast liber all gef unden worden, sie verdanken 
aber zweifellos nicht nur der eben erwahnten Ursache ihre Ent- 
stehung. Selrr auffallend treten diese stofiweisen Aenderungen beirn 
Wachstum von Bambusa 61 ) auf, wie die folgendeKurve (Fig. 21) zeigt. 

Blatt. Am Blatt endlich kann man schon wahrend seines 
embryonalen Wachstums gewohnlich zwei Partien unterscheiden, den 
Blattgrund und das Oberblatt. Aus dem Oberblatt geht die Spreite 
he-rvor, der Blattgrund wird entweder zu einer Blattscheide, oder ex 
bildet nur die Ansatzflache des Blattes an den Stamm, und diese 
kann im erwachsenen Zustand in Gestalt scharf differenzierter Ge- 



Fig. 21. Taglicher Zuwachs (cm) eines Bambushalmes in Buitenzorg vom 13. Nov. 

1893 bis 10. Jan. 1894. Nach Kraus 16 ). 

bilde („Blattpolster“) auftreten. Soweit der Blattgrund dem Stengel 
ansitzt, muB er auch dessen Streckungswachstum folgen, und so 
sehen wir den erwachsenen Stengel der Coniferen, besonders deutlich 
z. B. den der Fichte, mit den Blattpolstern dicht besetzt. Ueberall, 
wo die Blatter in der gleichen Weise dicht gedrangt angelegt werden, 
muB wohl der Blattgrund in ahnlicher Art dem Streckungswachstum 
des Sprosses folgen, wie bei den Coniferen. Freilich sieht man aufier- 
lich sehr haufig nichts von ihm, insbesondere konnen ausgepragte 
Polster ganz fehlen. Trotzdem wird eine eingehende Untersuchung 
dieselben wohl tiberall nachweisen, wo nicht von vornherein am> 
Vegetationspurikt eine freie Stammoberflache zwischen den Blatt- 
anlagen erhalten bleibt. 

Zwischen Blattgrund und Spreite pflegt vielfach am erwachsenen 
Blatt noch ein sehr ausgepragter Teil, der Blattstiel, aufzutreten, der 
ganz allgemein durch interkalares Wachstum einer Gewebezone von 
minimaler Ausdehnung zwischen Oberblatt und Blattgrund entsteht, 
und zwar erst, wenn das Oberblatt in seiner Entwicklung weit vor- 
geschritten ist. Das Wachstum des Oberblattes beruht anfangs 


61) Ge. Kraus 1895 Annales Buitenzorg 12 196. 
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immer auf Spitzemvaehstum. jSTur in einigen wenigen Fallen dauert 
aber das Spitzenwachstum langere Zeit fort, gewohnlich ist es liingst 
erlosehen, noch ehe die Anlage aller Teile erfolgt ist, oder wenigstens 
elie ihre Streckung beginnt. Unter den Filicineen sind bei Gleichenia 
und Lygodium Blatter mit eventuell mehrjahrig tatigem apikalem 
Vegetationspunkt bekannt, und bei unseren gewohnlichen Farnen 
mag es wolil vorkommen, daB am Vegetationspunkt noch neue Fiedern 
gebildet werden, wahrend die basalen sich schon entfalten. DaB 
unter den Phanerogamen ahnliches ' zutrifft, konnte man nach den 
Mitteilungen Raciborskis 62 ) vermuten, der bei gewissen Meliaceen 
(Guarea, Chisocheton) Blatter angibt, deren Spitze lange Zeit neue 
Blattfiedern produzieren soli. Nach Sonntag 63 ) besitzt aber das Blatt 
von Guarea nur ein kurzes Scheitelwachstum, wahrend dessen es eine 
beschrankte Anzahl von Fiedern anlegt, die sich teils in der ersten, 
teils auch erst in der zweiten Vegetationsperiode entfalten. Demnach 
fehlt also die vermutete Aehnlichkeit mit den Farnen, oder genauer 
gesagt, sie beschrankt sich auf eine langsame und rein akropetale 
Entfaltung, die auch anderwarts vorkommt. 

Vielfach treffen wir freilich auch eine ganz andere Art der Blatt- 
entfaltung: die Spitze geht zuerst in den Dauerzustand iiber. Dies 
ist z. B. der Fall bei vielen Lianen, bei denen eine oft besonders 
gestaltete und besonderen Funktionen dienende Spitze [Vorlaufer- 
spitze, Raciborski 62 )] lange vor der iibrigen Blattlamina fertig wird. 
Auch bei den langgestreckten Monokotylenblattern pflegt die 
Streckung basipetal vorzuschreiten, meist unter Ausbildung eines aus- 
gesprochenen interkalaren Vegetationspunktes an der Basis. Diese 
Wachstumsverteilung ergibt sich z. B. aus den folgenden Zahlen- 
reihen; sie sind die 14-tagigen Zuwachse der je 2,5 mm langen Zonen, 
die auf dem Blatt der Zwiebel abgetragen wurden 64 ). 

Blattscheide Blattbasis Blattspitze 

Zone I II III IV V VI VII VIII IX 

Zuwachs 7,9 26,4 25,1 48,1 80,1 19,0 16,7 10,4 1,4 

Interkalare Waclistumszonen finden sich tiberhaupt bei Blattern 
sehr haufig; wir konnen aber den EinfluB, den sie auf die Blatt- 
gestaltung nehmen, hier niclit schildern und verweisen auf die mor- 
phoiogische Literatur, insbesondere auf Goebel, Organographie. 

Wahrend ihres embryonal en Wachstums nehmen die Blatter be- 
sondere Gestaltungen an, die teils mechanisch, teils auch biologisch 
verstandlich sind. Wenn im einfachsten Fall das Blatt durch ver- 
starktes Wachstum auf der Unterseite sich schtitzend tiber den 
Vegetationspunkt herubergekrummt hatte, so muB diese Kriimmung 
bei der Streckung durch vermehrtes Wachstum der Gberseite wieder 
ausgeglichen werden. Solches ungleichseitiges Streckungswachstum 
findet sich aber nicht nur, wenn es gilt, von friiher her bestehende 
Krtimmungen, Faltungen etc. auszugleichen, sondern es tritt gar 
nicht so selten auch bei ungekrummten Anlagen auf, verwandelt also 
gerade Anlagen in gekrummte Dauerformen. DaB nun die Wurzel- 
spitze oder das Sprohende nicht geradlinig, sondern auf gekriimmter 
Bahn durch den Baum geschoben wird, das sieht der Physiologe offer, 

62) Baciborski 1900 Flora 87 17. 

63) Sonntag 1887 Jahrb. wiss. Bot 18 236. 

64) Stebler 1878 Jahrb. wiss. Bot. 11 47. 
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als ihm lieb ist; denn solche, aus kleinen Unregelmafiigkeiten ini 
Wachstum verschiedener Flanken resultierende Krumniimgen, die 
man als Nutationen bezeichnet hat, wirken haiifig bei Versuchen 
recht storend. 

ZuwachsgroBe. Fragen wir nun, wie grofi eigentlich die 
Zuwachse sind, die man bei Pflanzen beobachtet hat, so lautet die 
Antwort : auBerordentlich verschieden. Es hat deshalb nur Sinn, 
einige Beispiele besonders groBen Zuwachses anzuftihren. Wir stellen 
im folgenden fur einige Pflanzen die maximalen Zuwachse in einer 
Minute zusammen : 

Dietyophora (Pilz) 65 )' 5 mm 

StaubgefaBe von Gramineen m ) 1,8 „ 

Bambusa 67 ) 0,4 „ 

Coprinus (Pilz) 68 ) 0*225 „ 

Botrytis (Pilz) 69 ) 0,034 „ 

Das sind Zuwachse, von denen es wenigstens die groBeren er- 
moglichen, ohne Anwendung des Mikroskops ein Fortriicken des 
Pflanzenteils im Raum zu beobachten. Wissenschaftlichen Wert 
konnen aber diese Angaben nicht beanspruchen, denn die eigentliche 
Wachstumsgeschwindigkeit , d. h. der Zuwachs der Lan gen- 
einheit in der Zeiteinheit, wird durch sie nicht zum Ausdruck 
gebracht. Bei Bambusa ist die wachsende Zone sehr groB (mehrere 
Zentimeter), bei Botrytis ist sie nur 0,02 mm lang; wenn also erstere 
einen lOmal so groflen Zuwachs in der Minute erfahrt als die letztere, 
so ist doch ihre Wachstumsgeschwindigkeit eine viel geringere. Zur 
Charakterisierung der Wachstumsgeschwindigkeit sind demnach pro- 
zentische Angaben notig. Die folgende Tabelle gibt den Zuwachs 
in Prozent der Wachstumszone pro Minute 70 ): 


Pollen schlauche von Impatiens Hawkeri 

220 

Proz. 

„ „ „ Balsamina 

100 

» 

Mucor stolonifer, Hyphen 

118 

V 

Botrytis „ 

83 

V) 

Gramineen StaubgefaBe 

60 

w 

BambusasproB 

1,27 

V 

BryoniasproB 

0,58 

V 


Man kann auch die Zeit angeben, welche notig ist bis zur Er- 
reichung eines bestimmten Zuwachses, z. B. von 100 Proz. (== V er - 
doppelung der Lange). 

1. Botrytis 1 Minute 

2. Bakterien 20—30 Minuten 

3. Gramineenstamina 2 — 3 „ 

4. Fabawurzel ca. 180 „ 

Aus der Wachstumsgeschwindigkeit und der G-roBe der wachsen- 
den Zone kann man die definitive Verlangerung eines Pflanzenteiles 
erst dann bestimmen, wenn man auch die Wachstumsdauer 


65) A. Moller 1895 Schimpers bot. Mitt, aus d. Tropen 7 119. Jena. 

- 66) Askenasy 1879 Verhandlg. naturw. Verein Heidelberg 2. 

67) Gr. Xraus 1895 Annales Buitenzorg 12 196. Smith 1906 Annals of 
the bot. Gardens Peradeniya 3 (2) 303. 

68; Brefeld 1877 Untersuchungen aus d. Gesamtgebiete d. Mykologie 3 61. 

69) Reinhardt 1892 Jahrb. wiss. Bot. 28 479. 

70) Buchner 1901 ZuwachsgroBe und Waehstumsgeschwindigkeiten bei 
Pflanzen. Leipzig. 
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kennt. Durch die Variation dieser Faktoren ist die GrdJBe der 
Pflanzen bestimmt, die, wie jedermann weifi, zwar in mannigfacher 
Weise von auBeren Faktoren abhangt, aber doch eine spezifisch ver- 
sehiedene ist. Draba verna erlangt im Laufe einer Vegetations- 
periode Dimensionen von einigen Zentimetern, liicinus oder Heli- 
anthus annuus ist nach Metern zn bemessen; Calluna vulgaris bleibt 
im Laufe von # Jalirzelmten ein kleiner Strauch, wahrend Eucalyptus 
und Sequoiabaume liber 100 m hoch werden konnen. Eine be- 
stimmte GrbBe geliort so gut zu den spezifischen Eigenscliaften 
eines Organismus wie seine Blattgestalt etc. ; auch ist die ganze 
Organisation der Pflanzen derart, daB sie nur mit einer gewissen 
GroBe vertraglich ist. Das hat Sachs 71 ) in iiberaus anziehender 
Weise auseinandergesetzt, indem er zeigte, was fiir ein unmogliches 
MiBgebilde etwa eine Marchantia sein wiirde, die in alien ihren 
Teilen 50mal vergroBert oder verkleinert ware. 

Wir haben uns bis jetzt darauf beschrankt, die Streckung der 
am Vegetationspunkte angelegten Teile in der Langs richtung 
zu betrachten 72 ). Jede mikroskopische Untersuchung zeigt aber, daB 
auch ein Dickenwachstum stattfindet. Der Durchmesser der 
fertigen Wurzel, des fertigen Stengels z. B. ist groBer, oft betracht- 
lich grofier als unmittelbar am Vegetationspunkt. Das geht aus jeder 
Abbildung eines Vegetationspunktes hervor, die nach unten zu eineZu- 
nahmc des Durchmessers der periklinen Zellreihen zeigt. Das Dicken- 
wachstum ist viel weniger eingehend untersucht worden als das Langen- 
wachstum, doch sind alle wesentlichen Ztige, die wir beim Langen- 
wachstum kennen gelernt haben, auch bei ihm wiedergef unden worden. 
Vor alien Dingen hat man auch eine ausgesprochene ,,grofie Periode <£ 
konstatiert. Im tibrigen unterscheidet man auf Grund der anatomi- 
schen Verhaltnisse ein primares und ein sekun dares Dickenwachstum. 
Das primare ist von allgem einster Verbreitung und beruht auf der 
VergroBerung alter lebenden Zellen, insbesondere der Parenchym- 
zellen, wobei anfangs noch Zellteilung eintritt, die spaterhin unter- 
bleibt. Nicht selten dauert das primare Dickenwachstum auch nach 
Vollendung des Langenwachstums noch einige Zeit fort, bei ver- 
holzenden Trieben hort es aber mit Ausbildung eines geschlossenen 
Holzringes auf 73 ). Viele Pflanzenorgane, die gerade in der Quer- 
richtung betrachtliche Dimensionen aufweisen, .so z. B. viele Frlichte, 
Knollen etc., dlirften durch ein solches primares Dickenwachstum 
ihre Form erhalten. In gewissen Pflanzengruppen, vor alien Dingen 
bei den Dikotylen und Gymnospermen, findet sich aber noch ein 
anderer Modus des Dickenzuwachses, der als sekun da res Dicken- 
wachstum bezeichnet wird, und durch den die Jahre und selbst Jahr- 
hunderte fortdauernde Verdi ckuiig von Stamm und Wurzel bewirkt 
wird. Der Unterschied zwischen primarem und sekundarem Dicken- 
wachstum liegt jedoch nicht etwa in der Dan er, denn bei den 


71) Sachs 1893 Flora 77 49. 

72) Berthold (1904 lJnters. z. Phys. der pflanzl. Organisation 2 I) hat 
neben der Streckung auch eine „Dehnung a als charakteristische Wachstumsperiode 
hervorgehoben. Er versteht darunter die ,Aufblahung“, die naanche Parenchym- 
zellen cles Blattes, der Wurzel und der Stammrinde erfahren, nachdem das ganze 
Organ in der Langsrichtung ausgewachsen ist. 

^ 73) Schellenberg 1907 Ber. Bot. Ores. 25 8. Ursprung 1907 Ber. Bot 

Ges. 25 297. 
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Palmen (und wohl auch bei den Baumfarnen) kennen wir ein viele 
Jalire andauerndes primares Streckungswachstum ; viclmehr 1st das 
sekundare Dickenwachstum dadurch ausgezeichnet, dafi es von einer 
als Cambium bezeichneten Interkalarzone, einem besonderen Vege- 
tationspunkt, vermittelt wird. 

Zum SchluB ist noeh auf Beziehungen zwisehen Langenwachs- 
tum und Dickenwachstum aufmerksam zu maclien. Bei raschein 
Langenwachstum kann eine Abnahme des Durchmessers, beiin Dicken- 
wachstum eine Abnahme der Lange eintreten. Eine freilich nur un- 
bedeutende Verringerung des Durchmessers gibt z. B. Askenasy 74 ) 
ftir die Gramineenfilamente an, die sich im Laufe einer Viertelstunde 
durch Wasseraufnahme auf ihre 4-fache Lange strecken. Der urn* 
gekehrtc ProzeJB findet sich jedenfalls sehr viel haufiger; er wurde 
von Bektiiold 75 ) bei Antithamnion gefunden, und er ist bei den 
Wurzeln sehr verbreitet; bei diesen 76 ) folgt unmittelbar auf die 
starke Langsstreckung, unter Dickenzunahme wieder eine Abnahme 
der Lange um 10 — 70 Proz. Diese Abnahme kommt durch Form- 
an derung gewisser, nicht ailer Zellen zustande. Durch die 
iibrigens noch nicht gentigend aufgeklarte Tatigkeit der aktiven 
Zellen werden andere Gewebe, so die Einde und die Gefafle, die sich 
nicht verktirzen konnen, in Falten gelegt. — Die Bedeutung dieser 
Wurzelkontraktion ist eine sehr grofie. Sie bewirkt es z. B., dafi 
die Blatter vieler ,,Bosettenpflanzen“ trotz des andauernden Langen- 
wachstums des Stammes doch immer dem Boden angedriickt sind, 
sie bedingt und reguliert das Eindringen vieler Knollen und Zwiebeln 
in eine bestimmte Tiefe der Erde, sie erhoht schliefilich auch die 
Befestigung der Pflanze im Boden, da durch straffe Wurzeln eine. 
grbBere Stabilitat erzielt wird als durch schlaffe. 


2. Kapi tel. 

Ursaehen des Wachstums. 

Jeder, der aufmerksam beobachtet, hat wohl schon bemerkt, daB 
die Gestalt einer Pflanze veranderlich ist. Dabei kann freilich 
eine Tauschung unterlaufen: Die beobachteten Differenzen konnen 
daher rtihren, dafi die beiden verglichenen Pflanzen in Wirklichkeit 
gar nicht der gleichen Art angehoren, sondern von Haus aus ver- 
schieden sind. Ein solcher Irrtum aber lafit sich durch einen Versuch 
leicht ausschlieflen. Wenn wir z. B. ein Exemplar von Polygonum 
amphibium in zwei Stticke schneiden, und das eine in Wasser, das 
andere auf dem Land kultivieren, dann erhalten wir zwei Formen, 
die so verschieden sind, dafi man zwei verschiedene Arten vor sich 


74) Askenasy 1879 Verhandlg. naturw. Verein Heidelberg 2. 

75) Berthold 1882 Jahrb. wiss. Bot. 18 607. 

76) be Vries 1880 Landw. Jahrb. 9 37. Bimbach 1897 Funfstucks 
B eitr. z. wiss. Bot. 2 1. Vgl. auch Nordhausen 1912 Flora 105 101, Simon 
1912 Jahrb. wiss. Bot. 51 81. 

Benecke u. Jost, Pfianzenphystologie. Bd. II. 
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zu liaben glaubt. Ganz allgemein konnen manche Pflanzen durck 
abnorme Lebensbedingungen so sehr verandert werden, dab nicht 
nur ein einzelnes Glied von i linen anders aussiekt, als wir es in 
der Nat ur zu sehen gewohnt sind, sondern dab ein Entwicklungsgang 
eingescklagen wil'd, der die Pflanze geradezu unkenntlich macht. 

Gestalt und Entwicklung der Pflanzen ist also nicht ein ftir 
allemal gegeben. Was wir als „typische“ Gestalt und „normale“ 
Entwicklung bezeichnen, ist nur ein Fall von vielen. Die Ursacken 
der Entwicklung, der „normalen“ wie der „abnormen“, zu ergrunden, 
ist die. Aufgabe der Entwicklungsphysiologie, der Lehre vom Form- 
wechsel. 

Einteilung der Ursacken der Entwicklung. Wie bei anderen 
Vorgangen in der Pflanze kann man auch beim Formweehsel zwei 
Gruppen von Ursacken unterscheiden : innere Ursachen, die vom 
Organismus ausgeken, und aubere, die von der Aubenwelt herruhren. 
Jede Entwicklung ist von einer Mehrzahl von Bedingungen ab- 
hangig, und immer wirken innere und aubere Ursachen gleich- 
zeitig auf die Pflanze ein 1 ). Aus diesem Grund hat man die Pflanze 
haufig mit einer Maschine vergliehen. 

Auch in unseren Maschinen kommt die Leistung nur dureh 
Wechselwirkung zwischen inneren und auberen Ursachen zustande. 
Die spezifische Leistung der Maschine hangt von der Anordnung 
ihrer Teile ab, und nur wenn diese Teile planmabig ineinander 
greifen, konnen sie richtig funktionieren. Soil aber die Maschine 
Arbeit leisten, so diirfen die auberen Faktoren nicht fehlen; so mub 
z. B. in der Dampfmaschine der Dampf mit einer gewissen Spannung 
in den Kolben eintreten. — Auch wenn man die Bedeutung der 
Aubenfaktoren im einzelnen betrachtet, kann man den Vergleich 
zwischen Organismus und Maschine aufrecht erhalten. 

In der Pflanze wie in der Maschine kann man 2 ) einmal solche 
Faktoren unterscheiden, die direkt die Energie ftir die geleistete 
Arbeit liefern, und daneben andere, die man als Auslosungen 
bezeichnet. Die Oeffnung des Hahnes, der den Dampf in die 
Maschine einstromen labt, ist eine solche Auslbsung; ebenso das 
Abdrticken eines Gewehres. In beiden Fallen leistet der Finger- 
druck, der aufgewendet werden mub, nicht die Arbeit; er lost nur 
eine praexistierende Energie aus, er labt vorhandene Energie Arbeit 
leisten. Die Arbeit wird im einen Fall von der Spannung des 
Dampfes, im anderen von der chemischen Spannkraft des Pulvers 
getan. In der Pflanze sind nur wenige Falle bekannt, in denen ein 
auberer Faktor direkt die Energie ftir das Geschehen liefert; in 
weitaus den meisten Fallen wirkt die Aubenwelt nur auslosend — 
als ,,Reiz“, wie man zu sagen pflegt 3 )— und die Arbeit wird durch 
Energien getan, die im Pflanzeninnern gespeichert sind. Eine 
direkte Folge von Druck liegt z. B. vor, wenn eine Wurzel in 
enger Spake wachsend einen elliptischen anstatt einen kreisformigen 
Durchschnitt erhalt; eine Reizwirkung mechanischer Krafte 
finden wir dagegen an den Ranken von Ampelopsis, die nach Be- 

1) Cl. Bernard Lepons sur les phenomhnes de la vie. Paris 1878. 

2) Vgl Pfeffer Physiologie II S. 85. 

3/ Pfeefer 1893 Die Reizbarkeit der Pflanzen. (Verhandlg. d. Gesellschaft 
deutscher Naturf. u. Aerzte.) 
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rtlhrung mit einem festen Substrat, dureh kambiale Tatigkeit, (lurch 
Wucherung der Eixide und der Epidermis einen „Haftballen“ er- 
zeugt, der siclx alien Unebenheiten des Substrates anlegt und durcli 
Sekretausscheidung mit diesem verkittet wird. Besonders haufig 
kommt es in der Pflanze vor, dafi eine ausgeloste Bewegung eine 
zweite auslost etc., und dab zwischen der sichtbaren Auslosung und 
dem sichtbaren Erfolg eine ganze Kette von Zwischenreaktionen 
liegt, ahnlich wie beim Gewehr zwischen dem Abdriicken und dem 
Einschlagen der Kugel ins Ziel. Die Pflanze ist also in gewissem 
Sinn ,,geladen cc ; sie ist vorbereitet, auf einen AnstoB hin ihre eigene- 
potentielle Energie in Bewegung umzusetzen. 

U nter den Keizen konnen wir eine erste Gruppe als formal e 
Bedingungen bezeichnen; sie sind absolut unentbehrlich, damit 
iiberhaupt eine Entwicklung an der Pflanze eintritt, sie sind die all- 
gemeinen Lebensbedingungen. Daneben gibt es auch Eeize, 
die entbehrlich sind, die aber oft einen sehr groBen Erfolg haben, 
wenn sie die Pflanze treffen. Alle Eeize konnen entweder nur eine 
Beschleunigung oder Hemmung der Wachstumsgeschwindigkeit 
herbeifuhren, und dann ist ihre Bedeutung eine ephemere; oder sie 
lenken Wachstum und Gestaltung in bestimmte Bahnen (formative 
Eeize), indem sie entweder nur die GroBe und die Zahl, oder auch 
die Stellung, Symmetric, Eichtung und Polaritat der Organe beein- 
flussen. In einfachen Fallen bringen sie nur quantitative, in 
komplizierten Fallen aber auch qualitative Erfolge hervor. 

Diese ganze Vorstellung von der Reizwirkung der AuBenfaktoren hat 
sick zunachst auf einem ganz- anderen Gebiet, namlich bei den Bewegungs- 
erscheinungen, entwickelt und ist dann auf den Formweehsel liber tragen worden. 
Ileute wird von den verschiedensten Seiten Sturm gelaufen gegen den „Reiz u - 
begriff, und insbesondere auf dem Gebiete des Formwechsels wird ihm von 
manehen Seiten jede Bereehtigung abgesprochen. Was im einzelnen an die Stelle 
dieser Auffassung treten soil, das wird bei passender Gelegenheit zu besprechen 
sein. Bestehen bleibt jedenfalls die Tatsaehe, daB das Geschehen in der Pflanze 
ein auBerordentlich verwickeltes ist und daB die auBeren Faktoren nicht 
so einfach wirken wie auBerhalb des Organismus. Im iibrigen soil spater auf 
den Reizbe griff zuriick gekommen werden (Kap. 6, 5). 

A. Aeufiere Faktoren. 

So wie wir bei friiheren Gelegenheiten die Abhangigkeit ge- 
wisser Funktionen (z. B. Atmung, Assimilation etc.) von auBeren 
Faktoren behandelt haben,' so ist es jetzt unsere Aufgabe, den Ein- 
fluB der auBeren Faktoren auf das Wachstum zu studieren. Es 
liegt jedoch nicht in unserer Absicht, eine moglichst vollstandige 
Aufzahlung der bis jetzt bekannt gewordenen Wirkungen jedes 
einzelnen Eaktors zu geben; vielmehr miissen wir uns mit einigen 
Beispielen begntigen. Bei der Einzelbetrachtung der auBeren Fak- 
toren konnen wir die rein chemisch-physikalische Beeinfiussung durch 
die anorganische Umgebung von den komplizierten „sozialen“ Ein- 
fliissen, die von anderen Organismen ausgehen, unterscheiden. 

■ ■ ■ 1. Temperatur. 

Als erstes tritt uns, die Tatsaehe entgegen, daB sich das Wachs- 
tum, wie iiberhaupt das ganze Leben der Pflanze nur innerhalb be- 
stimmter Temperatur grenzen abspielt. Schon die Erfahrungen 
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des gewbhnlichen Lebens machen es deutlich, dab diese Grenzen ftir 
verschiedene Pflanzen ganz ungleich sind. Wissenschaftliclie Studien 
bestatigen das. Wie bei verschiedenen Funktionen, so konnen wir 
auch beim Wachstum die drei Kardinalpunkte der Temperatur kon- 
statieren, das Minimum und Maximum und dazwischen das Opti- 
mum 4 ); prazise Angaben fehlen freilich oft, und die vorliandenen 
beziehen sick haufig mein- auf das „Leben“ im allgemeinen als 
auf das Wachstum. Algen der arktischen Meere sowie manche 
Flechten scheinen selbst unter 0° zu wachsen; fiir die meisten 
StiBwasseralgen liegt das Temperaturminimum bei Null Oder wenig 
dartiber. Von hoheren Organismen seien die Samen von Triticum 
vulgare und Sinapis genannt, die jedenfalls bald oberhalb von 0° 
zu keimen beginnen, wahrend Phaseolus erst bei 9 °, Cucumis sativus 
bei ca. 16°, der Tuberkulosebacillus erst bei 30° und die thermophilen 
Bakterien 5 ) erst bei noch hoherer Temperatur zu wachsen anfangen 
(40—45°). Verinutlich ist das Maximum der Temperatur bei 
vielen Meeresalgen besonders niedrig; es liegen aber gerade ftir die 
Bewohner kalter Meere keine Beobachtungen in dieser Hinsicht vor. 
Unter den SiiBwasseralgen wird ftir Hydrurus das sehr niedrige 
Maximum von 16° angegeben, ftir die Mehrzahl der Landpflanzen 
liegt es zwischen 30 und 45°, nur die Sukkulenten ertragen 
50—52°; ob aber auch noch bei dieser Temperatur Wachstum 
stattfindet, ist nicht bekannt 6 ). Andererseits treten in Substraten, 
die sich durch Gartatigkeit erhitzt haben, die thermophilen Bakterien 
mit einem Maximum von 70° auf 7 ). Die in natiirlichen heiBen 
Quellen wachsenden Algen scheinen keine so hohen Tempera- 
turen ertragen zu konnen 8 ), dock, gibt Georgewitsch 5 ) ftir einen 
Bacillus heiBer Quellen 78° als Maximum in der Kultur an, und 
in der Natur soil er gar bei 83° leben. Im allgemeinen sind also 
die beiden extremen „Kardinalpunkte“ der Temperatur bei den 
Pflanzen kalter Standorte tief, bei denen, die in warmer Umgebung 
zu leben pflegen (also auch bei den Parasiten der warmbliitigen 
Tiere), hoch gelegen; der Spielraum zwischen ihnen wechselt in des 
doch sehr, denn er betragt bei Hydrurus hochstens 16° C, bei der 
Mehrzahl der Pflanzen 30 — 40, bei manche Kakteen aber vielleicht 
mehr als 50° 0. Wie leicht verstandlich, ist das Warmebedtirfnis, 
das sich in der Lage von Minimum und Maximum ausspricht, ein 
Faktor von fundamentaler Bedeutung ftir die Verteilung der Pflanzen 
auf der Fmde, Die Lage dieser Punkte ist indes keine ganz feste, 
denn sowohl bei hoheren Pflanzen wie auch ganz besonders bei 
Bakterien ist es gelungen, sie zu andern. So hat Dieueonne 9 ) bei 
Bacillus anthracis durch allmahliche Akkommodation das Minimum 
von 12 — 14° auf 10° C, bei Bacillus fluorescens das Maximum von 
35 auf 41,5° verlegen_ konnen. Auch ist festgestellt, daB die Lage 
der Kardinalpunkte vielfach von anderen Faktoren abhangt, also 


4; Die folgenden Spezialangaben sind zumeist Pfeffers Physiologie II ent- 
nommen. 

5) Oatterxna 1904 Centrbl. Bakt. 11.12 353. Georgewitsch 1910 Oentrbl. 
Bakt. II 27 150. 

6) Stahi, 1904 in Karsten u. Schenck Vegetationsbilder II. Reibe Heft 4. 

7) Catterina 1904 siehe 4. Miehe 1907 Die Selbsterhitzung des Ileus. Jena. 

8) Lowenstein 1903 Ber. Bot. Ges. 21 317. 

9) Zit. nach Peeffer, Physiologie II 91. 
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durch Nahrung, Sauerstoff, Licht und selbst durch die Temperatur 
beeinfluBt wird 10 ). So kann es kommen, daB die Entfernung eines 
Stoffwechselproduktes aus der Kultur einem Pilz bei einer Tem- 
peratur, die zuvor das Wachstum sistierte, von neuem die Aufnahme 
des Waehstums ermoglicht 11 ). Neben deu spezifischen Differenzen 
existieren dann auch solche der einzelnen Organ e, sowie der ver- 
schiedenen Entwicklungsstadien. Bei viel'en unserer Frtihjahrs- 
pflanzen werden z. B. die Blxiten schon durch eine viel niedrigere 
Temperatur zum Wachsen veranlafit als die Vegetationsorgane; die 

letzteren treten also 
oft erst nach dem 
Abbltihen in Er- 
scheinung (Tussi- 
lago. Crocus, Kir- 
sclieetc.). BeiPeni- 
cillium findet die 
K e i m u n g der 
Sporen zwischen 1,5 
und 43 0 C, das 
weitere Wachs- 
tum des Mycels 
zwischen 2,5 und 
40 0 C und die S p o - 
renbildung nur 
zwischen 3 u. 40° C 
statt 12 ). BeiSteck- 
lingen pflegt eine 
hohe Temperatur 
Bedingung der Wurzelbildungzu sein; andererseits dtirften die 
Wurzeln im allgem einen eher niedriger gelegene Kardinalpunkte auf- 
weisen als die Sprosse. — - Nach Heinich 13 ) zeigt isoliertes Mark 
bei 0° noch Wachstum, wahrend der intakte Stengel bei dieser Tem- 
peratur sein Wachstum schon eingestellt hat. 

Wachstumsgeschwindigkeit. Innerhalb dieser Grenzen sind 
nun aber die verschiedenen Temperaturen durchaus nicht gleich- 
wertig fiir die Pflanze. An dem Gang der Wachstumsgeschwindigkeit 
ersieht man vielmehr, daB zunachst mit dem Steigen der Temperatur 
eine Forderung, spaterhin eine Hemmung des Waehstums erzielt 
wird. Stellt man also den in der Zeiteinheit erzielten Zuwachs in 
seiner Abhangigkeit von der Temperatur graphisch dar, so erhalt 
man eine Kurve, die erst steigt, dann wieder fallt ; der Hohepunkt 
der Kurve bezeichnet das Wachstumsoptimum , und dieses ist bald 
in der Mitte zwischen Minimum und Maximum, bald mehr. dem 
einen oder dem anderen genahert. Den Verlauf der Kurve bei den 
Wurzeln von Lepidium sativum gibt Fig. 22. 

In diesen Kurven tritt denitlich liervor, daB mit der Dauer der Einwirkung 
einer bestimmten Temperatur ihre Wirkung sieh andern kann ; wenigstens bei 


10) Vgl. Pfeffer Physiologie II S. 91. 

11) Balls 1908 Annals 22 557. 

12) WiESNBR 1873 Sitzungsber. Wien 67 1 9. Entsprechende Angaben fur 
zwei Bakterien bei Garkowski 1907 Bakt. Obi. II. 29. 

13) Heinich 1908 Jahrb. wiss. Bot. 46 207. 

14^ Talma 1918 Eec. trav. bot. nSerl 18. 
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Fig. 22. Abhangigkeit des Waehstums von der Tempe- 
ratur nach Talma 14 ). Die Abszisse gibt die Temperatur an. 
Die Kurven geben den Zuwachs der Wurzeln von Le- 
pidium sativum an, und zwar die ausgezogene Linie in 
3 l / a Stun den, die gestriehelte in 7 Stunden und die punk- 
tierte in 14 Stunden. 
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alien Temperaturen oberhalb 27 0 C. So kommt es, daB das Optimum, das bei 
kurzer Emwirkung (B 1 /^ Std.) der Temperatur bei 30° gefunden wird, bei 
Mstiindiger Erwarmung allmahlich auf 27° sinkt. Nicht weniger auffallend 1st 
die Verschiebung des Maximums. Wie Blackman 15 ) ausgefiikrt hat, miissen 
Kurven von dieser Gestalt (Optimum Kurven) als znsammengesetzte be- 
trachtet werden. Das Wachstum folgt zunaehst wie viele andere Vorgange der 
Temperatur so, dad bei Zunahme der Temperatur urn 10° der betreffende Vor- 
gang etwa verdoppelt wird. Die Zunahme der Temperatur bewirkt aber auBerdem 
Vorgange, die wachstumshemmend sind. Letztere macfhen sich in der Nahe 
des Optimums und daruber burner mehr geltend und fuh'ren so zum Umbiegen 
und zum Abfall der Kurve. 

Neben Talma hat a-uch Lbitch 16 ) neuerdings die Abhangigkeit des Wachs- 
tums von der Temperatur genauer studiert, und zwar an der Wurzel von Pisum. 
Die Kurve stimmt in ihrer Gestalt mit der von Lepidium iiberein ; das Minimum 
liegt bei — 2°, das Maximum bei 44,5, das Optimum bei 28 — 30°. Die Deutung 
der Kurve im Sinne von Blackman aber erkennt Leitch nicht an. 

Endlich ist nock die Abhangigkeit des Waekstums von der Temperatur 
beirn Sporangientrager von Phycomyces studiert worden 17 ) ; bier ist die Kurve 
ahnlich wie bei den anderen Beispielen, das Minimum liegt oberhalb von Null, 
das Maximum unterhalb von 34°, das Optimum bei 29,4°. 

Suprainaximale Temperatur. Wird das Maximum uberschritten, so hort 
allmahiich das Wachstum auf, das Leben ist aber zunaehst noc'h nicht in 
Gefahr. der Organismus befindet sich in einem Zustand, den man „Warme- 
sta.rre“ zu nennen pflegt ; den Zustand der W a c h s t u m s f a h i g k e i t . inner- 
halb der Temperatur, die durch das Maximum und Minimum begrenzt wird, be- 
zeichnet man dagegen als „Thermotonus cc . Eine Ueberschreitung des Maximums 
um 1 — 2° C pflegt aber schon bei kurzer Dauer schadlich und bei liingerer 
Dauer todlich zu wirken ; wahrend von Penicillium z. B. viele Tage lang 
eine Temperatur ertragen wird, die mir etwa 1° C iiber dem Maximum liegt, 
bleiben viele Phanerogamen nur 1 — l x / 2 Stunden im Ultramaximum am Leben 18 ). 
Je mehr aber die Maximaltemperatur uberschritten wird, desto rasoher tritt. der 
Tod ein. Dad die absolute Lage der Totungstemperatur 19 ) wieder weitgehende 
Differenzen aufweist, ist selbstverstandlich, da sie ja in nahem Zusammenhang 
mit dem Wachstumsmaximum steht. Spezifisehe Unterschiede ergeben sich z. B. 
daraus 18 ), dad Vicia faba schon bei 35° C, Secale erst bei 44° C, andere 
Pflanzen erst bei ca. 50° G absterben 20 ). Differenzen zwischen verschiedenen 
Organen ein und derselben Pidanze werden z. B. durch den Bef und von Leitgeb 31 ) 
illustriert, wonach in den Blatfcern von Galtonia durch Erwarmen auf 59° C 
wahrend 10 Minuten alle Zellen zugrunde gehen mit Ausnahme der Spalt- 
offnungszellen, Auderdem sind dann viele Dauerzustande der Pflanzen, vor 
allem die Sporen der Bakterien, doch auch Samen [z. B. von Medicago 22 ) ] in 
hohem Grade unempfindlich gegen die Temperatur, denn bekanntlich konnen 
manche derselben langere Zeit, aber doch nicht auf die Dauer, Siedehitze ertragen. 
Auch werden alle Pflanzenteile, die das Austroeknen ertragen konnen, im wasser- 
freien Zustand von hoh-er Temperatur weniger geschadigt. In trockener 
Luft konnen also Samen, Sporen, Moose und Flechten vielfach 100 — 145 0 C 
aushalten 23 ). Ueber die Ursache des Warmetodes wissen wir so wenig wie iiber 
die Ursache des Thermotonus 2<t ), jedenfalls darf man nicht glanben, claB es sich 
etwa urn eine einfache Gerinnung des EiweiBes handle 25 ), wie wohi gelegentlich 

15.) F. F. Blackman 1905 Annals of botany 19 281. 

16) Leitch 1916 Annals of botany 30 25. 

17) G baser 1919 Diss. Wurzburg (Beih. bot. Cbl.) 

18) IIilbrig 1900 EinfluB supramaximal er Temperaturen auf das Wachs- 
tum. Diss. Leipzig. 

19) Vielfach wird als Totungstemperatur dieienige hohe oder niedere Tem- 
peratur betrachtet, bei der ein moment an es Absterben erfolgt; in der Kegel 
verursachen aber auch weniger extreme Temperaturen bei langerer Einwirkung 
ebenfalls Absterben. 

20) Sachs 1864 Flora 47 8. 

21) Leitgerb 1886 Mitt, aus dem bot Inst. Graz 1 123, 

22) Sciineider-Orelli 1910 Flora 100 305. 

23) Neuberger Bot. Cbl. 126 665. 

24) A. Meyer 1906 Ber. Bot. Ges. 24 340. 

25) Die Ausfuhrungen von Lepeschkin (1912 Ber. Bot. Ges. 30 703), 
wonach allgemein die Koagulation des Protoplasmas den Warmetod herbeifiihre, 
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angcnommen wurde ; dagegen spricht schon die Tatsache, da 6 der Warmetod 
vielfaeh bei ganz niedrigen Temperaturen eintritt. 

Inframini in ale Temperatur. Wie die supramaximale, so wirkt auch die 
inframinimale Temperatur zunachst nur wachstumshemmend, sie fiihrt also zu 
einer Kaltestarre. Wahrend dann einige Organismen bei andauernder Kaltestarre 
rascli durch „E r f r i e r e n fe zugrunde gehen, konnen andere selbst monate- 
oder jahrelang in kaltestarrem Zustand verharren. Ein Absterben erfolgt bei 
thennophilen Pilzen und Bakterien schon bei langerer Einwirkung von Zimmer- 
temperatur 26 ), bei gewissen tropischen Pflanzen 27 ) etwas iiber 0°‘~C, bei anderen 
weit unter Null. _ Betrachten wir zunachst turgeszente Organe, so mud bei ge~ 
niigender Erniedrigung der Temperatur Eisbildung in ihnen eintreten, und man 
hat konstatiert 30 ),_ daJS viele Pflanzen durch tiefe Temperatur nur dann zugrunde 
gehen, wenn Eisbildung in ihnen stattfindefc; sie konnen, wenn die Eisbildung 
verhindert wird, bei — 2° G am Leben bleiben, wahrend sie, wenn sick. Eis 
bildet, bei — 1° C absterben. Aehnlich verhalten sich Schimmelpilze 29 ). In 
solchen Fallen muB also die Bildung des Eises die Todesursache sein. Urn so 
auffallender ist es da, daB andere Pflanzen wie nhsere Baume und manche, 
auch im Winter wachsende Unkrauter (Stellaria media, Benecio vulgaris) ein 
volliges Durchfrieren und ebenso das Wiederauftauen eventuell mehrmals Iiinter- 
einander aushalten konnen. — Durch weitere Abkiiklung werden aber schlieBiich 
auch gefrorene Organe getotet, und keine tnrgeszente Zelle k-ann beliebig tief 
abgekuhlt werden. Nach Muller-Thurgau und Molisch 30 ) beruht die sehad- 
licne Wirkung der Eisbildung vor allem auf der Entziehung des Wassers und 
damit einer Fallung der Protoplasmakolloide. Diese Anschauung war von Mez 31 ) 
lebhaft bekampft worden, doch ist sie durch neue Studien Maximows 28 ) als 
durchaus zutreffend erkannt worden. Hochstens die eine Korrektur hat Maximow 
angebracht, dad er nioht nur durch Wasserentzug, sondern auch durch 
mechanische Wirkung des Eises die Koagulation eintreten ladt. So wird 
dann auch verstandlich, dad Austrocknung und Ausfrieren recht verschieden 
wirken konnen, dad Pflanzen, die gegen Austrocknung resistent sind, keineswegs 
immer auch eisunempfindlich sein miissen. 

Bemerkenswert ist, dad manche Stoffe, wie Kohlehydrate, Eiweid, Kolloide, 
vor dem „Ausfrieren“ schiitzen und dad dieselben Stoffe" auch die Kalteresistenz; 
von Pflanzen steigern 32 ). Wasserfreie Organe, wie Sporen und Samen konnen 
auch durch die tiefsten Temperaturen nicht getotet werden, so z. B. durch eine 
Temperatur von — 20 0 0 33 ) wahrend fiinf Tagen oder durch kiirzere Ab- 
kuhlung auf — 253 0 34 ), die Temperatur des fliissigen Wasserstoffs ,* kein Zweifel, 
dad sie auch der Einwirkung fliissigen Heliums (ca. — 272°) widerstehen konnen. 

Neben einer schadlichen Wirkung niederer Temperatur ist auch schon 
eine fordernde beobachtet worden; so zeigte Kinzel 35 ), dad Samen von 
Saxifraga, Gentiana. Primula, die jahrelang ungekeimt lagen, nach Durchfrieren 
in einigen Tagen oder Wochen ausgezeichnet keimen. 

Formative Wirkungen. Bisher war von Aenderungen in der 
Wachstumsgeschwindigkeit die Rede, die sich am meisten in der 
Periode der Streckung geltend machen. Nun kann aber bei ver- 
schiedener Wachstumsgeschwindigkeit schliefilich doch dieselbe ab- 
solute Grofie, die gleiche Gestalt erreicht werden, wenn nur die 


sind nicht ganz iiberzeugend. fVgL aber Lepeschkin 1922 Biochem. Journal 
16 678.] 

26) Noack 1912 Jahrb. wiss. Bot. 51 593. 

27) Molisch 1897 Untersuchungen iiber das Erfrieren der Pflanzen. Jena. 

28) Maximow 1914 Jahrb. wiss. Bot. 53 327. Kylin 1917 Ber. Bot. 
Ges. 35 370 

29) Bartetzko 1909 Jahrb. wiss. Bot. 47 55. 

30) Muller-Thurgau 1886 Landw. Jahrb. 15 453. Molisch 1897 
(Anm. 27). Voigtlaender 1909 Cohns Beitr. z. Biolog. 9 359. 

31) Mez 1905 Flora 94 89. 

32) Maximow 1912 Ber. Bot. Ges. 30 52, 293 u. 504. Schafenit 1911 
Zeitschr. f. allgem. Phvsiologie 12 323. 

33) Brown and Escombe 1895 Proc. ft. Soc. 62 160. 

34) Becquerel 1910 Compt rend. 150 1437, auch ebenda 148 1052. 
Estreicher-Kiersnowska Bot, Cbl. 134 244. 

35) Kinzel 1911 Zeitschr. f. Bot. 3 772. 
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2. Kapitel. 


Wachstumsdauer sich entsprechend andert. Das scheint auch viel- 
faeli der Fall zu sein; Pflanzen, die bei optimaler Temperatur er- 
wachseu sind, miissen nicht anders aussehen als solche, die bei 
supra- oder infraoptima ler Temperatur kultiviert wurden. Mit der 
Annaherung an die Grenztemperaturen treten aber regelmaBig Aende- 
rungen ein: es wird nahe dem Minimum die Lange der wachsenden 
Region vergrobert, nahe dem Maximum verkfirzt 36 ), ferner bleiben bei 
dauernder Kultur in niedrigerer Temperatur die Internodien kiirzer, 
die Wachstumsdauer erfahrt also nicht die notwendige Verlangerung. 

Es gibt aber auch sonst Beispiele daftir, daB sich eine bestimmte 
Temperatur ebenso in der Gestalt der Pflanze auspragt, wie die 
Beleuchtungsstarke. So hat z. B. Vogt 37 ) fiir die Koleoptile von 
Avena gezeigt, daB sie im Dunkeln bei verschiedener Temperatur 
ganz verschiedene Grofie erreicht: bei 7,5° wurde sie 117 mm, bei 
13° 150 mm lang; damit war die Maximallange erreicht 37a ), und 
mit dem weiteren Steigen der Temperatur nahm die Lange wieder 
ab und erreichte bei 35° 36 mm; bei 42° wuchsen die Keimlinge 
nicht mehr. Ein ganz anderes Resultat wurde mit den Sporangien- 
tragern von Phycomyces erhalten, die bei verschiedenen Temperaturen 
doch schlieBlich gleiche Lange erreichten 17 ). Damit sind also forma- 
tive Erfolge der Temperatur erzielt; solche sind auch sonst noch 
beobachtet. So macht z. B. eine bestimmte Kartoffelsorte ,,Marjolin“ 
nacli Voechting 38 ) bei einer niedrigen Temperatur (6 — 7° C) statt 
der normalen Laubsprosse nur Knollen (vgl. S. 161). Bei Stigeo- 
clonium werden die Zellfaden, die sich in hoherer Temperatur bilden, 
durch niedere Temperatur in Einzelzellen („Palmella-Form“) iiber- 
geftihrt. Besonders auffallend sind Erfolge der Temperatur bei der 
Ausbildung von Fortpflanzungsorganen ; so vermehrt sich Nordosmia 
frigida in der Arktis nur durch Auslaufer, wahrend sie an der Siid- 
grenze ihres Verbreitungsgebietes auch Friichte bildet 38a ). 

Temperaturwechsel. Es wurde frfiher 11 ) angegeben, dafi der Tempera tur- 
wechsel als so lobe r ohne Einflufi auf die Wacbstumsgesehwindigkeit sei, die 
Pflanze also ganz schnell die Geschwindigkeit annehme, die der neuen Temperatur 
entspricbt. Erfahrungen in neuerer Zeit maoben das wenig wabrsoheinlieh, 
zumal auch bei anderen Faktoren der Uebergang zu einer transitorischen 
Aenderung der Waehstumsgesckwmdigkeit fubrt. So sprecben z. B. gewisse Ver- 
sucbe von G baser 17 ) dafiir, dafi Phycomyces auf Temperaturwechsel mit Wachs- 
tumsschwankungen antwortet. Leitch 16 ) fand bei Pisumwurzeln bei mittleren 
Temperaturen keinen solchen Einflufi, wohl aber stellte er fest, dafi bei 30 0 und 
35 0 zunaehst Hemmung, dann wieder Steigen und dann erst das definitive Fallen 
der Wachstumsgeschwindigkeit erfolgt. 

2. Liclit. 

Licht als Wachstumsbedingung. Das Licht unterscheidet. 
sich in bezug auf seine Bedeutung fur das Pflanzen wachstum grund- 

36) Popovici 1900 Bot. Cbl. 81 33. 

37) Vogt 1915 Zeitschr. f. Bot. 7 193. 

37a; In Versuchen von Sierp (Biol Cbl. 1920 40 442) wurde diese bei 
1 8 — 1 7 0 gef unden. 

38) Voechting 1902 Bot. Ztg. 60 87. 

38a) Die letzten Beispiele sind Winkler (Handworterb. der Natuxwiss. „Ent- 
wicklungsmechanik“) entnommen. Daselbst sind noch weitere ahnliche Vor- 
kommnisse erwahnt. Sachs 1863 Flora 46 499. 
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satzlich von der Warme. Viele niedere Organismen konneii i'hren 
ganzen Entwicklungsgang im Dunkeln durchmachen, yon anderen 
gedeihen wenigstens gewisse Teile, so z. B. die Wurzeln, dauernd 
im Finsterh; es ist also das Licht keine allgemeine direkte 
Wachstumsbedingiing. Fur die Organ e. freilich, die sicli am 
Licht zu entfalten pflegen, vor allem die Blatter, scheint wenigstens 
auf den ersten Blick das Licht unentbehrlich zu sein. Wie 
Wiesner in zwanzigjahriger Arbeit 39 ) gezeigt hat, erfolgt die Ent- 
wicklung der Sprosse in der Natur nur bei einer bestimmten Licht- 
intensitat, die bei verschiedenen Pflanzen ganz verschieden ist. 

Es ist das groBe Verdienst Wiesners, diese Intensitat exakt gemessen 
zu haben. Er benutzte dazu die BuNSEN-RoscoEsche Methode, die freilich nur 
die starker brechbaren, auf die Silbersalze wirkenden Strahlen beriicksichtigt ; 
es ist indes anzunehmen, daB im allgemeinen diese Strahlen ein MaB fur 
das Gesamtlicht abgeben. Wiesner hat sowohl die absolute als auch die 
relative Lichtintensitat gemessen, bei der eine Pflanze in verschiedenen Gegenden 
gedeiht. Als absoluten „LichtgenuB“ bezeichnet er die Licbtstarke, gemessen 
nacb Bunsen-Boscoe ; der relative LichtgenuB (L) dagegen gibt an, der wie- 
vielste Teil des Gesamtlichtes der Pflanze zugute kommt. Kann die Pflanze 
z. B. einerseits beim vollen Liebteinfall, andererseits auch noch bei der auf Vio 
reduzierten Lichtintensitat gedeihen, so sagt Wiesner ibr relativer LichtgenuB 
liegt zwiscben 1 und Vio* 

Fiir "Wien ergab sich nun folgendes : 

Minimum des absoluten 

Relativer LichtgenuB Lichtgenusses in Bunsen - 
EoscoEschen Einbeiten 


Buxus semper virens 

lbis I5o 

0,012 

Eagus (geschlossener Bestand) 

1 JL 

* 80 

0,015 

„ (freistehend) 

1 JL 

1 ” 60 

0,021 

Quercus pedunculata 

1 _JL 
” 26 

0,050 

Betula verrucosa 

1 -i- 

* 9 

0,144 

Larix decidua 

■ -1 

0,20 


Schattenpflanzen wie die Bucbe begntigen sich also mit dem zehnten Teil 
der Lichtintensitat, die Lichtpflanzen verlangen. Dementsprecbend kann denn 
auch die Bncbe in diffusem Licht obne jede direkte Sonnenbestrahiung normal 
gedeihen. 

Ein und dieselbe Art braucbt aber, je waiter sie nacb Nor den riiekt, oder 
je hober sie tiber das Meeres niveau steigt, desto mehr Licht ; ibr absoluter 
und ibr relativer LichtgenuB steigt also mit der Abnahme der Temperatur. 
Das Minimum des relativen Lichtgenusses betriigt z. B. fur Acer platanoides 
in Wien Vs 5 , in Drontheim 1 / 28 , in Tromso Vs ; has Minimum des absoluten 
Lichtgenusses ist fiir Betula nana in Christiania 0,338, in Tromso 0,386, in 
Spitzbergen 0,750. 

Der relative LichtgenuB wird iibrigens im Laufe einer Vegeta tionsperiode 
bei den Laubbaumen konstant gebalten. Mit abnebmender Sonnenbobe im 
Sommer erfolgt Eeduktion des Laubes ; die am wenigsten beleucbteten Blatter 
fallen ab. Bei Aesculus wird durcb diesen sommerlicben Laubfall Vs der Blatfc- 
masse entfernt. 


39) Wiesner 1893—1905 Photometrische Enters, auf pflanzenpbysioL . 
Gebiete. Sitzungsber. Wien 102 (1893), 104 (1895), 109 (19.00), 113 (1904) ; 
1902 Biologie der Pflanzen. Wien; 1907 Der LichtgenuB der Pflanze. Leipzig; 
1907 Eivista di Scienza 1; 1909 Naturw. Rundschau 24. 
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2. Kapitel. 

Wiesnee zieht aus semen Beobachtungen den Schlufi: „Wie 
die Pflanze zu ihrem Gesam tgedeihen eine bestimmte 
Menge von Warme braucht, so benotigt sie auch eine 
bestimmte Menge an Licht.“ Qhne diese findet nicht nur kein 
Gedeihen statt, sondern jedes Wachstum ist iiberhaupt unmoglich. 
Die Zweige der oben genannten Pfianzen konnen aber im Experi- 
ment auch bei viel geringerer Lichtintensitat wachsen als in der 
Natur. Wiesnee hat z. B. fur den Ahorn gezeigt, daB in der Natur 
keine Knospe austreibt, die weniger ais V 55 relativen LichtgenuB 
hat. Im Experiment aber treiben Knospen auch bei einem relativen 
LichtgenuB von Yioo? und zwar unter Erreichung der normalen 
Gestalt, und sie treiben sogar im v.bllig dunkeln Raum, wobei sie 
dann freilich eine andere, alsbald zu besprechende abnorme Gestalt 
annehmen, die sich schon bei L = Viooo bemerkbar macht. Diese auf- 
fallendc Differenz zwischen der Entwicklung im Experiment und 
in der Natur liegt an den Wechselbeziehungen zwischen den einzelnen 
Knospen einerseits, an einer gewissen Eorderung (lurch das Licht 
andererseits. Die gut beleuchteten Knospen treiben rasch aus und 
hemmen die minder gut beleuchteten im Austreiben. Hebt man aber 
diese Beziehungen etwa dadureh auf, dafi man alle Knospen ver- 
dunkelt, so zeigt sich jetzt, daB das Licht dnrchaus keine Bo- 
ding ung ftlr das Wachstum der Sprosse ist. 

Auch eine Reihe von alteren Beobachtungen, die die Notwendig- 
keit des Sonnenlichtes ftir die Entwicklung des Laubblat-ts zu be- 
weisen .scheinen, sind bei genauerer Betrachtung anders zu deutern 
Es ist bekannt 39 ), daB die Blatter mancher Leguminosen im Dunkeln 
in kurzer Zeit ihre eigenartigen Reizbewegungen (Kap. 6, 1) ver- 
lieren, daB sie dunkelstarr werden und zugrunde gehen; auch andere 
Blatter,, die am Licht erwachsen sind. sterben im dunklen Raum 
rasch ab. Zweifellos handelt es sich hier aber urn eine sekundare 
Storung durch den Lichtenfzug, denn wenn man Blatter von Jugend 
ab im Dunkeln sich entwickeln laBt, und wenn man ftir ge- 
ntigende Nahrstoffe sorgt, so erreichen sie normale GroBe und Gestalt 
und bleiben lange Zeit am Leben 40 ). DaB auf die Dauer eine 
autotrophe Pflanze ohne Licht nicht existieren kann, ist klar, aber 
ihr Tod ist dann durch Mangel an Kohlehydraten bedingt, ftir deren 
Bildung ja das Licht unentbehrlich ist. 

Licht und Wachstumsbeginn. Wenn also auch festgestellt 
ist, daB das Licht keine all gem eine Wachstumsbedingung der 
Pfianzen ist, so muB doch betont werden, dafi es Wachstum und 
Gestaltung wie kaum ein anderer Paktor beeinfluBt. Zunachst sind 
Beispiele daf u r zu geben, daB in bestimmten Einzelfallen das 
Licht zur Erzielung des Wachstumsbeginnes unentbehrlich ist. 

Es ist schon langere Zeit bekannt, daB manche Samen 41 ) gar 
nicht oder schlecht keimen, wenn sie dauernd verdunkelt sind: so 
Viscuni album, die meisten Yeronicaarten, Ranunculus sceleratus und 
Kicotiana. DaB es sich hier aber nicht etwa um eine assimilatorische 


40] Jost 1895 Jahrb. wiss. Bot. 27 403. 

41) Wiesner 1894 Sitzungsber. Wien 108 401. Heinrichee 3899 Ber. 
Bot. Ges. 17 . 308. _ Raciboeski 1900 Bull. Inst* de Buitenzorg No. 6. Zahllose 
weitere Beispiele sind in der neueren Literatur erwahnt und z. B. bei Kinzel 
1909 Ber. Bot. Ges. 27 538 zusammengestellt. W. KrNZEL, Frost und Licht als 
beemfluss. Krafte bei der Sanaenkeimung. Stuttgart 1913. 
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Wirkung des Lichtes, also um Herstellung der notigen Baustoffe 
handelt, das geht unter anderem daraus hervor, daB z. B, beim Tahak 
eine einstundige Beleuchtung der wasserdurchtrankten Samen geniigt, 
um dann auch im Dunkeln die Keimung zu ermoglichen. Ebenso 
fand Lehmann 42 ) bei Lythrum, daB eine Belichtung von 1 / 10 Sekunde 
mit 730 HK einer elektrischen Osram-Azolampe geniigt, uni 50 Proz. 
Keimung bei einem Samenmaterial zu erzielen, das im Dunkeln 
nur zu 7 Proz. keimte. 

Auch zeigt sich, daB der Lichtreiz nur unter bestimmten Ver- 
haltnissen notig ist ; bei Chloris ciliata z. B. 43 ) nur bei ungeniigender 
Sauerstoffzufuhr, zu niedriger Temperatur oder mangelhafter Nach- 
reife. Unter diesen Umstanden erscheint es begreiflich, daB Licht 
durch andere Einflusse, z. B. chemische oder thermische, ersetzt 
werden kann 44 ). Wichtig ist, daB das z. B. fur gewisse Enzyme und 
Sauren zutrifft, die offenbar im ganzen katalytisch zu wirken 
pflegen. Daraus zieht Lehmann 45 ) den SchluB, daB auch das Licht 
eine katalytische Wirkung habe. 

So wie es ,,Lichtkeimer“ gibt, so miissen andere Samen als 
„Dunkelkeimer“ bezeichnet werden. Die Samen der Amarantaceen 46 ) 
z, B. und von Veronica Tournefortii werden durch Tageslicht an 
der Keimung verhindert. Doch hangt auch hier der Erfolg wesentlich 
vom Entwicklungszustand der Samen einerseits, von auBeren Verhalt- 
nissen andererseits ab. Die Amarantaceen erweisen sich am empfind- 
lichsten, wenn sie eben ausgereift sind; altere Samen werden nur 
durch direktes Sonnenlicht gehemmt. Hohe Temperatur, 35 — 40°, 
macht diese Dunkelkeimer zu obligaten Lichtkeimern ; Zusatz von 
Sauren lafit sie ebenfalls am Licht keimen 47 ). 

An die genannten Samen schlieBen sich auch die Sporen der 
Moose und Earne, von denen manche nur am Licht keimen. Wie 
verschieden sich die einzelnen Arten der Fame verhalten, hat ins- 
besondere Klebs 48 ) gezeigt, der neben Arten, die ausgesprochene 
Lichtkeimer sind, alle Uebergange bis zu solchen fand, die gegen 
Licht ganzlich indifferent sind (Pteridium aquilinum). Nicht alle 
Lichtstrahlen wirken dabei gleich; vielmehr sind es die roten 
Strahlen, die bei den Lichtkeimern fordernd wirken, wahrend blaues 
Licht stark hemmt, manchmal so stark wie Dunkelheit oder gar 
no ch starker: Gymnogramme keimt im Dunkeln unter gewissen Be- 
dingungen zu 28 Proz., im blauen Licht gar nicht. Wird schwaches 
Osramlicht seiner blauen Strahlen beraubt, so erfolgt die Keimung 
von Pteris longifolia trotz der Verminderung der Gesamtlichtenergie 
viel lebhafter. 

Da auch hier das Licht durch allerhand chemische Einwirkungen 
ersetzbar ist, wird man an eine katalytische Wirkung denken mussen. 


42) Lehmann 1918 Ber. Bot. Ges. 30 157. 

43 ) Gassner 1912 Jahrb. Hamb. wiss. Anst. 29. 

44) Gassner s. 43 und 1915 Jahrb. wiss. Bot. 55 29; Zeitsehr. f. Bot. 
7 609. Lehmann 1912 Zeitschr. f. Bot. 4 465. 

45) Lehmann u. Ottenwalder 1913 Zeitschr. f. Bot. 5 337 ; vgl. auch 
Koack 1920 Zeitschr. £. Bot. 12 344. 

46) Baar 1912 Sitzungsber. Wiener Akad. (math.-nat. Kl.) 121 (I) 667. 

47) Kuhn 1916 Ber. 34 369. 

48) Klebs 1916/17 Zur Entwicklungsphys. d. Farnprothallien. I. Sitzgsber. 

Heidelberger Akad. 1916, 4. Abh. ; II. ebenda 1917, 3. Abh. ; III. ebenda 1917 
7. Abh/ /■■■/.■'■■..■■■■ ■;;//■ 
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Die Katalysatoren miifiten sich in rotem Licht bilden, im blauen zer- 
stort werden. 

Auch einzelne Knospen sind in ahnlicher Weise vom Licht ab- 
hangig, wie die genannten Samen und Sporen. So treiben z. B. die 
Stammknospen der Buchen 49 ), von Bruguiera 50 ) und Hydrocharis 51 ) 
nur bei genugender Beleuchtung. Umgekehrt wirkt das Licht auf 
andere Sprosse. Sehr auffallende Verhaltnisse treffen wir z.B. bei den 
Kakteen. Ihre Sprosse verlieren auf die Dauer durch die Beleuchtung 
die Wachstumsfahigkeit ; kommen sie in die Dunkelheit, so beginnen 
sie von neuem zu wachsen, und dieses Wachstum dauert dann auch 
bei erneuter Beleuchtung zunachst noch fort. . Es wird also durch 
die Verdunkelung der Vegetationspunkt zu neuer Tatigkeit angeregt. 
Analog verhalten sich auch manche Wasserpflanzen, wie Elodea, 
Ceratophyllum, Myriophyllum ; wie Moebius 52 ) beobachtete, fangen 
bei diesen nach Verdunkelung die am Licht ausgewachsenen Inter- 
nodien wieder an zu wachsen. Anders ausgedruckt iibt also_ das Licht 
bei den Kakteen auf das embryonale Wachstum am Vegetationspunkt, 
bei den genannten Wasserpflanzen auf das Streckungswachstum der 
Internodien einen hemmenden EinfluB aus. Das aber gilt ganz all- 
gemein, wenigstens fur bestimmte Lichtintensitaten. Ueberall existiert. 
ein bestimmtes Lichtmaximum, dessen Ueberschreitung die Pflanze 
zunachst am Wachstum hindert, spater auch tbtet. Die Lage dieses 
Maximums ist wieder spezifisch verschieden. Es liegt tief z. B. bei 
den Schattenpflanzen, wie sie vor allem im Meer unter den Algen in 
groBer Zahl zu finden sind. Ob auch die Schattenpflanzen unserer 
Walder nach Lichtstellung durch die Beleuchtung leiden oder 
ob vor allem die vermehrte Transpiration sie schadigt, ist wohl nicht 
exakt untersucht. Als sehr lichtempfindlich gel ten die Bakterien, 
die vielfach schon durch direktes Sonnenlicht nicht nur am Wachs- 
thm gehindert werden, sondern absterben. Die hochsten Lichtinten- 
sitaten ertragen die Pflanzen sonniger Standorte; vielleicht findet 
auch bei maximaler Beleuchtung noch Wachstum bei ilinen statt, und 
dieses wird wohl erst durch Lichtintensitaten sistiert, wie sie in der 
Natur nicht vorkommen. 

Licht- und Waehstumsgeschwindigkeit. In der alteren Lite- 
ratur 53 ) wird angenommen, daB die meisten pflanzlichen Objekte, 
z. B. Blatter, Stengel, Wurzeln, in wesentlich gleicher Weise auf 
Licht reagieren. Vergleicht man ihre Waehstumsgeschwindigkeit in 
konstanter Finsternis mit der bei wenigstens partieller Beleuchtung, 
so zeigt sich, daB die Beleuchtung die Waehstumsgeschwindigkeit 
herabsetzt, und.zwar um so mehr, je starker die verwendete Be- 
leuchtungsstarke ist. Nur fur einzelne Objekte wird angegeben, 
daB sie im Licht und im Dunkeln gleich schnell wachsen, so z. B. 
die vegetativen Hyphen von Mucor, viele Pollensehlauche 54 ). 

In der Regel wurde bei solckeu Untersachungen der nachtliche Zuwaehs 
mit dem am Tag erfolgenden verglichen oder es dienten Pflanzenteile, die ganz 


49) Jost 1894 Ber. Bot. Ges. 12 188. 

50) Simon 1921 Ber. Bot. Ges. 34 165. 

51) Wisniewski 1912 Bull. Acad. Cracovie. 

52) Moebius 1895 Biol. Cbl. 15 1. Schloss-Weil 1916 Diss. Frankf. a. M. 

53) Sachs 1872 Arb. Wurzburg 1 99/ Peantl 1873 ebenda' 1 371. Strehl 
1974. Diss. Leipzig, r 

54) Stameroef 1897 Flora 83 135. 
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f an Dunkeln wuclisen, soldier*, die dem natiiriichen periodischen Lichtwechsel 

■ausgesetzt waren, . als Kontrolle. Ausnahmsweise wurde auch mit k.tirzeren 
Intery alien von Licht und Dunkelheit gearbeitet. Dies© gauze Literatur krankt 
•aber an zwei sehweren Fehiern: 1) daB die Tempera, tur gar niclifc oder nur 
unv ollkommen konstant gehalten wurde, 2) daB von einer Konstanz der Be- 
leuchtung keine Rede ist. — In neuerer Zeit sind zwar zaklreiche U ntersuchungen 
in technisch ^ einwandfreier Weise durckgefuhrt worden, allein die ineisten von 
ihnen besehaftigen sick mit kurz dauemder Beleuchtung und suehen vor 
.allem iiber die auftretenden Wachs tumssch wank u ngen Klarheit zu ge- 
winnen. Auf diese soil alsbald eingegangen werden. Vorerst aber ist das Resultat 
der wenigen genauer untersuchten Fade von Dauerbeleuchtung nach Dauer- 
| verdunklung zu berichten ; dabei sind die Beobachtungen nach langeren Zeit- 

| raumen auszuwahlen, um die genannten Schwankungen verschwinden zu lassen. 

1) _ Kny 55 ) hat Wurzeln von Lupinus albus, Lepidium sativum und Vicia 
isativa in Wasserkultur wachsen lassen und hat sie einerseits dauernd dunkei ge- 
halten, andererseits tags iiber difffus beleuchtet. Die Bprosse waren in beiden 
Fallen dem taglichen Beleuchtungswechsel ausgesetzt. Im Laufe einiger Tage 

j waren die Dunkelwurzeln a Her Pflanzen zum Teil recht erheblich meiir in die 

Lange gewaehsen als die beliehteten. — Wenn neuerdings Blaauw 56 ) bei 
Wurzelversuehen, die in viel exakterer Weise ausgefiikrt wurden, in den meisten 
Fallen gar keinen EinfluB der Beleuchtung feststellen konnte, so wird das 
daran liegen, daB sich seine Beobachtungen nur auf wenige Stunden erstrecken. 

2) Avena-Koleoptilen 57 ) sind von Vogt und Sierp ausfiihrlich studiert 
worden. Beide Autoren finden nach Beleuchtung auf die Dauer starke Wachs- 
tumshemmungen, die auch in der erreichten GroBe des Organs ihren Ausdruck 
finden. Je heller das Licht, desto kiirzer sind die Koleoptilen. In der ersten Zeit 
(etwa am ersten Tag), aber fand Sierp stets eine starke W T achstumssteigerung, 
um so starker, je heller das Licht 58 ). Ob die Differenzen zwischen den beiden 
Objekten (Wurzeln und Avena-Koleoptilen) wirklich so groB sind, wie sie auf den 
ersten Blick scheinen, kann man zurzeit nicht sagen. Und weitere, im folgenden 
noch kurz zu erwahnende Beobachtungen aus neuerer Zeit sind auch nicht geeignet 
zu abschlieBendem Urteil zu verhelfen, weil sie auf zu kurze Zeit hin verfolgt 
wurden. 

3) Blaauw 59 ) hat bei sekr konstanter Temperatur von 20° die Hypokotyle 
von Helianthus globosus einer Dauerbelicktung von 1, 64, 500 und 4000 MIL 
einer Nernst- oder Nitralampe ausgesetzt. Im allgemeinen trat gegeniiber den 
Dunkelpflanzen eine Abnahme der W achstumsgesehwindigkeit ein. Wahrend 
diese aber bei 500 MK. bis zum SchluB der Beobachtung (6 Std.) andauerte, 
nahmen bei geringer Beleuchtungsstarke die Pflanzen allmanlich wieder ungefahr 
die gleiche WachstumsgroBe wie im Dunkeln an. 

4) Bei den Sporangientragern von Phycomyces fand Blaauw 60 ) bei holier 
Beleuchtungsstarke (4000 MK.) 2 Stunden lang eine starke Depression des 
Waehstums, wahrend mittlere Beleuchtungsstarken (8 und 64 MK.) zu einer 
Forderung des Waehstums fiihrten. 

Blickt man auf diese Erfahrungen zuriick, so muB man zuerst 
konstatieren, daB sie noch r.echt unvollkommen sind; immerhin lassen 
sie aber erkennen, daB die Wirkung der Beleuchtung auf das Wachs- 
tum nicht so einfach und so einheitlich ist, wie sie frtiher dargestellt 
wurde. Es wird sich empfehlen, bei kunftigen Untersuchungen 
scharfer, als es bisher geschah, zu unterschei den zwischen Organ en 
mit unbegrenztem Wachstum (Stengel, Wurzel) und solchen, die 
begrenzt wachsen (Blatter, Sporangientrager von Phycomyces). 

Die Lichtwachstuinsreaktioii. Als Blaauw 61 ) Sporangien- 
trager von Phycomyces mit Hilfe des Horizontalmikroskopes alle drei 


55) Kny 1902 Jahrb. wiss. Bot, 38 421. 

56) Blaauw 1918 Med. v. Landbouwhoogeschool Wageningen 15. 

57) Vogt 1915 Zeitschr. f. Bot. 7 193. Sierp 1918 Zeitschr. f. Bot. 10 641. 

58) Eine solche Wirkung des Lichtes hatte schon Stebler beschrieben. 
(Jahrb. 11.) 

59) Blaauw 1915 Zeitschr. f. Bot. 7 465. 

60) Blaauw 1918 Med. v. Landb. 
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Minuten messend verfolgte, fiel ihm auf, clafi schon (lurch Beleuch- 
tung mit sehr geringen L i c lit men gen (1 MKS-), aber auch mit 
grofieren und sehr grofien (ca. 8000000 MKS.) stets etwa vier 
Minuten nach Beleuchtungsbeginn eine starke Beschleunigung des 
Wachstums eintrat, der spater dann eine betrachtliche Senkung 
folgte. Umgekehrt fand er bei Helianthus globosus bei Belichtung 
zuerst eine Wachstums hemmung, der dann spater eine kompen- 
sierende Beschleunigung folgt. Die geschilderte Erscheinung, daB 
durch Beleuchtung ein bisher annahernd gleichformiges Wachstum 63 ) 
in ein ungleichformiges tibergefuhrt wird, nennt Blaauw „Photo- 
wach stums reaktion"; Vogt 57 ) hat, um den Ausdruck nicht aus 
drei Sprachen zusammenzusetzen, von ,,Lichtwachstumsreaktion a 
gesprochen. Bei Phycomyces nennt Blaauw diese Reaktion posit iv, 
well zuerst ( eine Eorderung bemerkbar wird, bei Helianthus negativ, 
weil die Hemmung zuerst kommt. 

Lichtwachstumsreaktion ist vor allem auch bei Avena fest- 
gestellt, zuerst durch Vogt, dann besonders ausfiihrlich durch 
Sierp 62 ). Dagegen konnte bei den meisten Wurzeln eine solche 
nicht gefunden werden 60 ), mit einziger Ausnahme von Sinapis alba. 

Im einzelnen sind viele Kornplikationen und auch noch Unklarheiten zu 
verzeichnen. Sierp unterscheidet zwischen einer primaren Wirkung des 
Liehtes, wodurch eben das weilenformige Wachstum erzeugt wird, und einer 
sekundaren Wirkung, die (je nach der Lichtmenge verschieden) entweder 
zu einer Verringerung aes Gesamtwachstums Oder zu einer Forderung desselben 
fiihren kann. Wir wiirden lieber diese „sekundare“ Wirkung als Hauptsache 
betrachten und annehmen, daB der zunachst weilenformige Verlauf des Wachs- 
tums eine Erscheinung ist, die bei alien bisher studierten Veranderungen der 
Umwelt auftritt, also eine Uebergangsreaktion darstellt. So hat Sierp selbst 
betont, daB auch Verd unklung 64 ) zu wellenformigem Wachstum fiihrt. 
Da nuu aber alle kurz andauernden Beleuchtungen zuerst in Erhellung und dann 
in Verdunkiung bestehen, so ist klar, daB diese Versuche eine gewisse Kompli- 
kation in sich tragen, die sie fur die erste Orientierung wenig geeignet machen. 
Dauerlicht nach Dunkelheit scheint uns viel besser geeignet, in die Fragen 
einzudringen. 

Welienformiges Wachstum ist ferner noch nachzuweisen nach Einwirkung 
von Erschiitterung 62 ), Narkotika 65 )> Wasserzufuhr 66 ), Erwarmung 67 ), und 
Walter 68 ) hat sie sehr ausgepragt gefunden bei Phycomyces, der abwechselnd 
in feuchter und trock'ener Luft wucns. Walter hat auch versucht ein Ver- 
standnis fiir den weilenformigen Verlauf des Wachstums zu gewinnen. Unter 
konstanten auBeren Bedingungen wird im allgemeinen (vgl. Kap. 3, 10) das 
Wachstum gleichmaBig sein. Trifft eine Veranderung die wachsende Pflanze, 
so schieBt die eintretende Reaktion oft fiber das Ziel, den Gleichgewichtszustand 
bei den veranderten Bedingungen, hinaus. Es erfolgt dann eine Riickregulierung, 
die wiederum iiber das Ziel hinaus geht. Walter fiihrt nun aus, daB namentiich 
zwei Prozesse: Die Zufuhr der notigen Nahrstoffe und die Atmung diese Regu- 


61) Blaauw 1914 Zeitschr. f. Bot. 6 641. 

62) Sierp 1921 Zeitschr. f. Bot. 13 113. Renner 1922 ebenda 14 449. 
Brauner 1922 ebenda 14 497. 

. 63) Wahrscheinlich ist ein wirklich gleichformiges Wachstum nirgends 
realisiert, sondern es finden immer Oszillationen statt, deren Ausschlag dann 
durch auBere Faktoren vermehrt wird. Vgl. Bose 1906 Plant response. New 
York u. Bombay. 

■64) . Tollenaar u. Blaauw 1921 Proc. Amsterd. Akad. 24 17. Brauner 
1922 Zeitschr. f. Bot. 14 523. Zu anderem Resultat kommt Koningsberger 
1922 Rec. trav. bot. neerl. 19. 

65) Schroeder Flora 99. Sierp s. 63. 

66) Sierp. s. 58. 

67) Graser s. 17. Leitch s. 16. . 

68) Walter 1921 Zeitschr. f. Bot. 13 673. 
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lationen bedmgen konnten. Diese Ausfuhrimgen sind freilicii noch ganz theo- 
retisch. 

Beeinflussung der gro Ben Periode. Es 1st S. 23 gezeigt 
worden, daB Organe begrenzten Wachstums eine sog. groBe Periode 
des Wachstums be- 
sitzen; diese hangt 
in maBgebender 
Weise einmal von 
der Temperatur, 
dann von der Be- 
leuchtungsst&rke 
ab. Kultiviert man 
Avena bei einer 
bestimmten Tempe- 

1 5 Qt!!t> W achs turns v erlauf der Avena-Koleoptile bei 

nacn oieep aie steigender Lichtmenge. a geringste, e groSte Licht- 
groBe Periode je menge. Abszisse: Halbtage; Ordinaten-Zuwachs (nach 
nach der Beleuch- Sierp). 

tungsstarke einen 
ganz verschiedenen 
Verlauf, der durch 
die Kurven der Fig- 
23 am kurzesten 
dargestellt werden 
kann. 

Es bedeuten die 
Abschnitte auf der 
Abszisse die Halb- 
tage, in denen die 

Fig- 24. Wachstums verlauf der Avena-Koleophile nach 
1 0 1 g t. U 1 e /j UW a C nse Sierp. a Wachstumskurve bei schwachem Licht. Die 
sind durch die urdl- Kurven b bis f zeigen den Erfolg einer Beleuchtungs- 
naten gekennzeich- steigerung in verschiedenen Stadien der Entwicklung 
net. Bei Wachstum 
im Dunkeln (Kurve 
a) erstreckt sich das 
Wachstum auf mehr 
als 8 Halbtage; das 
an einem Halbtage 
erreichte Maximum 
ist groBer als bei 
irgendeiner andern 
Beleuchtungsinten- 
sitat, und schlieB- 

licll ist die Summe pig. 25 . Wie Fig. 24. In einem bestimmten Punkt der 
aller Zuwachse, d. h. Entwicklung (nach 2 Halbtagen) setzt eine von b nach e 
die Endlange hier zunehmende Beleuchtungssteigerung ein (Sierp). 
am grofiten. Die 

Kurven b, c, d, e geben die Zuwachse bei immer hbherer Beleuchtungs- 
starke, und zeigen, daB die Wachstumsdauer abnimmt, das Maximum 
des Zuwachses geringer wird, und schliefilich ebenso auch die End- 


m 


Fig. 24. Wachstums verlauf der Avena-Koleophile nach 
Sierp. a Wachstumskurve bei schwachem Licht. Die 
Kurven b bis f zeigen den Erfolg einer Beleuchtungs- 
steigerung in verschiedenen Stadien der Entwicklung 
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Fig. 25. Wie Fig. 24. In einem bestimmten Punkt der 
Entwicklung (nach 2 Halbtagen) setzt eine von b nach e 
zunehmende Beleuchtungssteigerung ein (Sierp). 


69) Sierp 1918 Zeitschr. f. Bot. 10 641. 
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lange. Zugleich aber kommt in diesen Kurven auch zum Ausdruck die 
primare Borderung durch das .Licht, von der schon S. 46 die 
Kede ist. Sie ist freilich fur den Gesamterfolg von geringer Be- 
deutung. 

Wird nun die Avena-Koleoptile wahrend ihrer Entwicklung in 
eine hohere Beleuchtungsstarke versetzt, so macht sich diese zu- 
nachst durch Steigerung des Wachstums bemerkbar, die um so 
auff alien der ist, je friiher im Laufe der Entwicklung die Zunahme 
der Beleuchtung erfolgt (Pig. 24). Immer aber folgt darauf wieder 
ein rascher Abfall. 

Wird an einem bestimmten Punkt der Entwicklung die Ein- 
wirkung verschieden starker Beleuchtung studiert, so ergibt sich als 
Besultat die Pig. 25: die Herabdriickung der Entwicklungsdauer, 
der Gesamthohe und des Wachstumsmaximums ist um so starker, je 
holier die Beleuchtungsstarke (b schwache, e starke Beleuchtung). 
Wird umgekehrt die Beleuchtung vermindert, so ergibt sich eine 
Verlangerung der Entwicklungsdauer, eine Zunahme der Grofie und 
eine Erhohung des Wachstumsmaximums, obwohl an fangs die Ab- 
nahme der Beleuchtung das Wachstum retar diert. 

Formative Erfolge. Durch die bisher behandelten Beschleu- 
nigungs- wie Hemmungsreize mu 13 die endliche Gestalt und die 
Gr.ohe der Pflanze nicht beeinfluht werden; sie wird aber tatsach- 
lich haufig beeinfluht, und somit kommen wir zur Besprechung von 
formativen Einfliissen des Lichtes; einen solchen haben wir so- 
eben bei A vena kennen gelernt. Dabei haben wir Wirkungen zu 
unterscheiden, die von der Intensitat, von der Bhchtung und 
von der Qualitat des Lichtes herrtihren. 

Bei Besprechung der auffallenderen formativen Erfolge mtissen 
heute die Studien von G. Klebs 48 ) an Prothallien in den Vorder- 
grund gestellt werden, denn Klebs hat hier zum erstenmal mit 
konstantem Licht von gemessener Starke und bekannter Qualit&t ge- 
arbeitet. Dadurch ist eine Basis von grundlegender Bedeutung ent- 
standen und alle alteren Untersuchungen, von denen spater zu 
sprechen sein wird, erscheinen veraltet und erganzungsbediirftig. 

Wir berichten iiber das Verhalten von Pteris longifolia 
und bemerken nur, dah andere Parne sich zum Teil ebenso, zum 
Teil aber auch etwas anders verhalten. Dah die Keimung der Sporen 
an das Licht geb unden ist, wurde schon erwahnt. Was aber aus 
der Spore hervorgeht, kann bei sonst gleichen Umstanden, d. h. bei 
Versorgung mit Nahrstoffen, und bei passender Temperatur je 
nach der Beleuchtungsstarke ganz auherordentlich verschieden 
sein. 

1) Es konnen sich lange, an der Spitze fortwachsende Schlauche 
bilden, in denen Querteilungen fast oder ganz fehlen ; so in schwachem 
Licht. Bei Beleuchtung mit 27 MK. einer Osramlampe z. B. entstehen 
Paden bis zu 2,2 mm Lange, die oft nur aus einer Zelle gebildet 
sind. Die Zelle wird also mehr als lOOmal so lang wie normale 
Zellen (Pig. 26 B). 

2) Die Paden konnen bei gleicher Gestalt Querteilungen auf- 
weisen, um so zahlreicher, je starker die Beleuchtung ist; die Zellen 
nehmen also an Lange immer mehr ab (Pig. 26 A), 

3) Bei 250 MK. Osramlicht entstehen flachenformige Pro- 
thallien; sie sind anfangs noch schmal und wachsen terminal. Bei 
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liolierer Intensitat aber bildet sich das „seitliche Meristem" aus und 
es entstehen herzformige Prothallien. Je holier die Intensitat der 
Beleuchtung, desto friiher foigt auch die Plachenbildimg; bei 8000 
MK. schon in der zweiten Zelie des Keimfadens. 

4) Endlich bei 500—1000 MK. oder mehr erfolgt auch Teiiung 
in der dritten Richtung des Raumes: es bildet sich in der Mittellinie 
des Pro thalliums ein 
Zellkorper aus. 

Klebs hat sich nicht auf 
das Studium der Beleuch- 
tungsstarke beschrankt, 
sondern hat auch die 
L i ch tqualitat beachtet; 
er hat statt des weiBen 
Lichtes einerseits rotes, 
andererseits blauviolettes 
verwandt. Es zeigte sich, 
daJB die roten Strahlen in 
holiem MaBe die Langs- 
streckung der Prothallium- 
zellen fordern bei gleich- 
zeitiger Einschrankung der 
Teiiung (Fig. 26 A,B). Auch 
nachtraglich konnen noch 
am hellen weiBen oder 
blauen Licht entstandene 
Zellen durch rotes Licht zu 
einer Streckung auf ihre 
116-fache Lange gezwun- 
gen werden (Fig. 26 1 ) ). Bei 
hoher Intensitat des roten 
Lichtes erfolgt freilich 
Flachenbildung, aber nur 
bei Gegen wart von Kohlen- 
saure. SchlieBt man die 
Assimilation aus, dann ent- 
stehen auch im hellsten 
roten Licht lange ungeteilte 
Schlauche. 

Durch die blauvioletten 
Strahlen dagegen wird 
das Streckungswachstum 

stark eingeschrankt und daftir Flachenwachstum mit Quer- und 
Langsteilung erzielt (Fig. 26 Cb); im Extrem kann aus der Spore 
sofort ohne Keimfaden ein flachenformiges Prothallium entstehen; 
auch konnen im roten Licht gebildete lange Schlauche im blauen 
Licht nachtraglich gefachert werden. Diese Wirkung ist von der 
Intensitat der Strahlen weitgehend unabhangig-. 

Aus diesen Versuchen geht hervor, daB bei der Lichtwirkung 
auf die Sporen von Pteris mindestens zwei verschiedene photo- 
chemische Vorgange zu unterscheiden sind. Der eine besteht in der 
Erzeugung organischer Substanz, und ihn kann man die trophische 
Lichtwirkung nennen. Der andere zeigt sich in der direkfen Ein- 

Benecke u. Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. II. . .. 4 



Fig. 26. Pteris longifolia nach Klebs. Sporen 
ununterbrochen mit 1000 MK. Osramlicht bestrahlt. 
A in 200 cm, B in 240 cm, C in 35 cm Entfernung. 
Vergr. 84X- Ca unter Eotglas, Gb unter Blanglas. 
D junges Pro thallium, nachtraglich unter Rotglas 
gebracnt: Auswachsen der Endzelle. Vergr. 56X- 
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wirkung auf Wachstumsvorgange wie Streckung unci Teilung; da 
spricht Klebs von der „blastischen“ Wirkung des Lichts mid er 
nimmt an, daB sie mit der Entstehung eines Katalysators zu- 
sammenhangt. 

Im roten Licht besteht ein Antagonismus zwisclien blastischer 
und trophischer Wirkung: die blastische fordert die Streckung, die 
trophische die Teilung. Demnach mufi je nach der Intensitat die 
Wirkung eine verscliiedene sein (solange die C0 2 nicht ausgeschlossen 
1st) : bei holier Intensitat kann die trophische Wirkung die blastische 
vollig verdecken. Bei blauviolettem Licht dagegen arbeiten trophische 
unci blastische Wirkung auf Hemmung des Wachstums und Ein- 
treten von Teilungen hin. 

Etiolement 70 ). Starke Streckung infolge von volliger Licht- 
entziehung 1st nun aber bei hoheren Pflanzen schon lange bekannt. 



Fig. 27. Keimlinge von Tropaeolum, gleich alt. I am Licht, II im Dunkeln er- 

wachsen. l / 4 nat. Gr. 

Ja es 1st dieses „Etiolement“, das sich vom Botlichtwachstum der 
Earnprothallien nur durch gewisse Komplikationen unterscheidet, 
wohl eine der ersten Tatsachen gewesen, die auf dem G-ebiete des 
Eormwechsels erkannt wurden. 

Die reine Etiolementswirkung der Verdunklung kommt naturlich 
nur dann zur Geltung, wenn nicht mit der Lichtentziehung noch 
andere Umstande sich gleichzeitig verandern. Eine indirekte Edge 
ist z. B. bei grtinen Pflanzen das Aufhoren der C0 2 -Assimilation und 
der dadurch bedingte Nahrungsmangel. Wir setzen deshalb, wenn wir 
jetzt die verschiedenen Typen des Etiolements betrachten, voraus, 
daB ein solcher Nahrungsmangel ausgeschlossen ist, d. h. wir lassen 
Pflanzen im Dunkeln wachsen, die mit Keservestoffen reichlich ver- 
sehen sind (Samen, Knollen, Baume). Yergleichen wir nun eine etio- 
lierte Keimpflanze von Tropaeolum majus (Pig. 27 II) mit einer 
gleich alten, am Licht erwachsenen (Pig. 27 I), so finden wir, von 
den Parbenunterschieden abgesehen, bei ersterer die Internodien 
und auch die Blattstiele tibermafiig verlangert, die Blattspreiten da- 
gegen Idem und unentwickelt. — Aehnlich wie Tropaeolum verhalt 
sich die Mehrzahl der Dikotylen, die normalerweise entwickelte 
Internodien haben; sie verlangern aber nicht nur ihre Internodien, 
sondern sie bilden eventuell auch eine grofiere Zahl aus als am Licht: 
so entfalten z. B. manche Baume bei LichtabschluB proleptisch die 

70) Mac Dougal 1903 Influence of light and darkness upon growth and 
development. New York. Hier die altere Literatur. 
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nachstjahrigen Knospen 71 ), Aber auch bei Pfianzen, die gewohnlich 
gestauclite Internodien haben, bei sogenannten Rosettenpflanzen 72 ), 
wie Sempervivum, kann das Etiolement in Verkleinerung der Blatter 
unci Streckung der Internodien, also in einer Auflosung der Blatt- 
rosette, bestehen (Fig. 28 III), Dies trifft indes nicht uberall zu. 
Organe, clie normalerweise im Dimkeln wachsen, reagieren natur- 
gemaJJ auf die Dunkelheit anders als die am Licht gedeihenden. Sonst 
ware ja z. B. die Ausbildung yon Zwiebeln mit gestauchten Inter- 
nodien im Boden gar nicht moglich. Zwiebelpflanzen, z. B. die 
zwiebeltragenden Oxalisarten, zeigen in der Tat ganz andere Etiole- 
mentserscheinungen. Bei ihnen bleibt die Verlangerung des Stammes 
vollkommen aus; dafiir verlangern sich aber die einzelnen Blattstiele 
ganz betr&chtlich, w&hrend die 
Blattlamina klein bleibt 72a ). Bei 
Oxalis Deppei z. B. waren im 
Dunkeln wachsende und noch 
nicht ausgewachsene Blattstiele 
58 — 78 cm lang, wahrend die 
Kontrollexemplare, die in einem 
Zimmer bei mafiiger Beleuch- 
tung standen, Blattstiele von 
18—23 cm aufwiesen. 

An das Verbal ten der 
Oxalisarten schlieBen sichviele 
Monokotylen an, bei denen die 
Stengel im Wachstum hinter 
den Blattern zurtickzustehen 
pflegen. Diese Pfianzen bilden 
im Licht wie im Dunkeln un- 
gefahr gleich lange Sprosse, da- 
gegen erfahren im Dunkeln die Blatter durch andauernde Tatigkeit 
ihres basal en Meristems eine bedeutende Ueberverlangerung, bleiben 
aber im allgemeinen schmaler als am Licht. 

Das Etiolement driickt sich nicht nur in der auBeren Form, 
sondern auch im innern Bau aus 72c ). Die Zellen der tiberverlangerten 
Organe pflegen grbBer zu sein als die normalen ; umgekehrt verhalt 
sich die ZellgroBe in gehemmten Organ en. Vor allem aber wird die 
naturliche Gewebedifferenzierung durch die Dunkelheit stark 
gehemmt. Im Laubblatt unterbleibt also die Differenzierung in 
Pallisaden- und Schwammparenchym, und im Stengel wird die Aus- 
bildung des Sklerenchyms stark behindert. So kommt es, daB etiolierte 
Sprosse nur eine geringe Festigkeit haben, nicht imstande sind, ihr 
eigenes Gewicht zu tragen, und sich dementsprechend lagern. Mit 
KtisTER 72b ) bezeichnet man eine derartige Gewebeausbildung als 
„Hypoplasie“. 

Man hat sich gewohnt, die zwei besproekenen Typen des Etioiements als den 
der Monokotylen und den der Dikotylen zu unterscheiden. In beiden Abteilungen 
gibt es aber Pfianzen genug, die als Ausnahmen bezeichnet werden miissen, insofern 



Fig. 28. Sempervivum assimile. I normal, 
II im feuchten Raum erwacbsen, III im dunkeln 
Raum erwachsen. Nach Brenner (19(10). 


71) Josx 1893 Bot. Ztg. 51 106. 

72) Wiesner 1891 Ber. Bot. Ges. 9 46. Brenner 1900 Flora 87 
72a) Jost 1895 Jahrb. wiss. Bot. 27 403. 

72b) Kustee Pathologische Pflanzenanatomie, 2. Aufl. Jena. 

72c) Rauwenhofe Ann. sc. nat. Bot. Ser, 6, 5 267. 
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2. Kapitel. 

uls sie uberhaupt nieht, etiolieren oder sicli beim Etiolement anders verb ali en als- 
Hire Ver wand ten. Zu den Pflanzen, die im Dunkeln keine Ueberverlangerung der 
Achse zeigen, gehoren einige Schiingpflanzen, wie Humulus und Dioscorea; ihr 
Verhalten erscheint. begreiflich, wenn man bedenkt, dab bei den Schlingpflanzen 
sclion am Licht ubermiiBig lange Internodien mit Lange Zeit klein bleibenden Slattern 
ausgebildet werden. Ferner sind Gewaehse bekannt, bei denen im Dunkeln die 
Blafctflachen nieht wesentiich kleiner ausfallen als am Licht, so Beta, Taraxacum 
und Tragopogon. Keine Verlangerung der Sprosse findet unter den Dikotylen, 
wie bemerkt, bei den zwiebeltragenden Oxalisarten stafct, wahrend sich unter den 
Monokotylen Tradeseantia fast wie eine Dikotyle verhait; die Blatter bleiben 
klein und. die Internodien werden lang; ferner bilden die Panioeen unter den 
Grasern, z. B. der Mais, sehr stark verlangerte ITypokotyle aus, und die Blatter 
der Hyaclnthe werden ini Dunkeln schmaler und kilrzer als am Lickt. Bei 
den Kakteen encllich bleiben die im Dunkeln erwaehasenen Sprosse kiijrzer, oft 
sehr betrachtlich klirzer, als am Licht 73 ). 

Etiolement kommt aber nieht nur bei den Mono- und Dikotylen 
vor, auch bei den Gymnospermen, Farnen, Moosen, Algen und Pilzen 
ist es beobachtet. Auf einige Falle wird aus besonderen Grtinden 
noch zuruckzukommen sein, hier seien nur einige Beispiele aus der 
Reihe der Pilze angefiihrt 74 ). Sehr auffallend macht sich z. B. die 
Wirkung der Dunkelheit bei einigen Coprinusarten geltend, bei denen 
eine starke Verlangerung der Stiele und eine Verkleinerung der Htite 
stattfindet; im Extrem geht das so weit, dab bei gewissen Arten die 
Hutbildung uberhaupt unterdrtickt wird (z. B. Copr. stercorarius), 
womit dann ein Erfolg der Dunkelheit konstatiert ist, den man nieht 
mehr als Etiolement bezeichnen kann. Eine Ueberverlangerung der 
Sporangienstiele ist bei manchen Mucorineen (Pilobolus) beobachtet 
worden, eine Verlangerung des Perithecienhalses auf die 5-fache 
Lange bei Sphaeria velata. — Durch groBen Wassergehalt der Luft 
wird oft eine ahnliche Forman derung wie durch Verdunklung lierbei- 
geftihrt (vgl. Fig. 28 II), und es mag wohl sein, daB manche 
Etiolementsersclieinungen gerade bei Pilzen in erster Linie von der 
Dampfsattigung der Luft herriihren 74a ). 

Bei der Frage nach den Ursachen des Etiolements hat man 
besonderen Nachdruck auf das eben besprochene Etiolement der 
Pilze gelegt, urn damit zu beweisen, daB die Untatigkeit des 
Chlorophylls ohne Bedeutung sei. Wenn nun aber das Pilz- 
etiolement mehr durch Feuchtigkeit als durch Lichtmangel bedingt 
ist, so fallt seine Beweiskraft in dieser Frage weg. — DaB im 
Prinzip die Etiolementwirkung vor allem durch das Fehlen der 
hlauvioletten Strahlen bedingt ist, zeigt sich aus dem Erfolg der 
Kultur in rotem Licht, in dem analog wie bei den Farnprothallien 
starke Ueberverlangerung der Stengel auftritt 74b ). Und da im roten 
Licht ein Ergrtinen und auch eine Assimilation moglich ist, so wird 
man doch betonen mtissen, daB im allgem ein en nieht die Plem- 
mung der Assimilation als Ursache des Etiolements gelten kann 75 ). 

73) Voechting 1894 Jahrb. wiss. Bot. 26 438. Goebel 1895 Flora 80 96. 
Andere Besultate fur Opuatia bei Mac Dougal 1903 S. 131. 

74) Pfeffer Physiologic II S. 102. 

74a) Lakon 1907 Aanales mycologici 5 155. 

74b) Sachs 1864 Bot. Ztg. 22 353. YViesner 1893 Sitzungsber. Wien 102. 
Abweichende Besultate bei Trumpf Diss. Hamburg. Auszug. 

75) In einzelnen Fallen, namlick bei Farnprothallien, ist freilich gefunden 

worden (Klebs 48 ), da f B in hel.lem roten Licht bei CO^-Entzug Etiolement 
auftritt, wenn bei gleicher Intensitat . und Qualitat des LIcbfces bfei ungestorter 
Assimilation das Etiolement. unterbleibt. Solche Erfahrungen zeigen eben, wie 
kompliziert die Lichtfragen sind. . . 
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AeuBere Ursaclien des Wachstums. 

Im gleichen Sinn zu bewerten ist die Tatsache, dab der AusschliiB 
der C0 2 am Liclit keineswegs Etiolement herbeifiihrt 76 ). Ebenso- 
wenig fltlirt das Fehlen des Chlorophylls zum Etiolement: eine 
Yollig chlorophyllfreie (panachierte) Pflanze von Mercurialis 77 ), am 
Licht kultiviert, wies normale Dimensionen auf; liber ihr Verhalten 
im Dunkeln wird tins leider nichts berichtet. 

Schon aus den Ergebnissen von Kxebs mit Earnprothallien geht 
hervoiy daB Etiolementserschein ungen mit jeder He rabmin de- 
rung des Lichtes sich einstellen, daB also keineswegs absolute 
Dunkelheit erforderlich ist. Die Versuche von Trtjmpf 78 ) haben bei 
Phaseolus erwiesen, daB die Lichtmenge von maBgebender Be- 
deutung ist. Gleiches Etiolement laJBt sich also bei intermittierender 
Beleuchtung ebensowohl durch kurze Belichtung in hoher Beleuch- 
tungsstarke wie durch langere Belichtung in niedriger Beleuchtungs- 
starke erzielen 79 ). 

In der Wirkung des Lichtes, genauer des blauen Lichtes, das 
Etiolement zu verhindern, hat man fruher gewohnlich eine Reiz- 
wirkung gesehen. Wenn aber nach Trumpf diese Lichtwirkung sich 
auch bei niederer Temperatur genau ebenso geltend macht, also 
an Pflanzen eintritt, die kaltestarr sind, so wird man an eine 
photo chemische Wirkung des Lichtes denken mlissen, bei der gewisse 
Stoffe entstehen, und zwar offenbar proportional der Lichtmenge. 
Was fur Stoffe das sind, ist freilich noch ganz unklar. — Trotzdem 
darf man nicht glauben, daB das Etiolement nun eine einfache Er- 
scheinung sei. Seine groBe Komplikation ergibt sich schon daraus, 
daB die Stengel der Dikotylen sich ja gewohnlich gerade umgekehrt 
verhalten wie die Blatter. Offenbar spielen neben der direkten 
Wirkung der Verdunklung auch indirekte Eolgen eine Rolle, sei 
es nun, daB die Ueberverlangerung der Sprosse den Blattern Hahr- 
stoffe wegnimmt oder daB die Wachstuinshemmung der Blatter den 
Stengeln Baustoffe zur Verftigung stellt. So konnen Blatter im , 
Dunkeln die normale GroBe erreichen, wenn sie bei guter Ernahrung 
durch Ausbrechen aller Knospen vor der Konkurrenz der Achsen 
geschtitzt sind 79a ), oder wenn die starke Streckung der letzteren 
durch einen geeigneten Verband verhindert wird 80 ), oder wenn die 
Blatter nach Abtrennung von der Pflanze sich entwickeln 81 ). Weiter 
ist auch zu bedenken, daB man im Etiolement gar nicht nur reine 
Dunkelheitswirkung zu sehen bekommt, daB vielmehr auch sekundare 
Einfltisse des Lichtentzuges, vor allem die Hemmung der Transpira- 
tion, mit in Betracht kommen (S. 73), wie das ftir die Piize 
schon angedeutet wurde. 

76) E. Furth 1921 Bot. Cbl. N.' F, 1 807. 

77) ScmiOEDER 1910 Ber, Bot Ges. 28 49. 

78) Trumpf 1922 Auszug aus der Diss. Hamburg. 

79) Da die kunstlichen Lichtquellen gegemiber dem Tageslicht immer 
schwach sind, so ist vielfach. in Versuchen mit elektrischer Beleuchtung Etiole- 
ment eingetreten, so z. B. in den alteren Versuchen von Bonnier 1885 (Revue 
gdn. de bot. No. 78 — 82; vgl. auch Mac Dougal Anm. 70, S. 207) y den neueren 
von Klees (1914 Abh. Heidelberger Akad. math.-nat. Kl.) • mit Buchen. Es 
liegt kein Gruncl vor, mit Bonnier zu glauben, die kontinuierfiche Be- 
leuchtung hatte in seinen Versuchen diesen Effekt gehabt. 

79a) Jost 1895 Jahrb. wiss. Bot 27 403. 

80) Palladin 1890 Ber. Bot Ges. 8 364. 

81) Riehm 1905 Zeitschr. f. Naturwiss. 77. Trumpf ( 7S ) leugnet diese 
Korrelationen. 
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als sk uberhaupt nicht etiolieren oder sicli beim Etiolement anders verb alien als 
ihre Verwand ten. Zu den Pflanzen, die im Dunkeln keine Ueberverlangerung der 
Achse zeigen, gehoren einige Schiingpflanzen, wie Humulus nnd Dioseorea; ihr 
Verhalten erscheint begreiflich, wenn man bedenkt,. dad bei den Schiingpflanzen 
schon ainLicht ubermadig lange Internodien mit lange Zeit klein bleibenden Slattern 
ausgebildet werden. Ferner sind Gewachse bekannt, bei denen ini Dunkeln die 
Blattflachen nicht wesentlich kleiner ausfallen als am Licht, so Beta, Taraxacum 
und Tragopogon. Keine Verlangerung der Sprosse findet unter den Dikotylen, 
wie bemerkt, bei den zwiebeltragenden Oxalisarten statt, wahrend sicli unter den 
Monokotylen Tradescantia fast wie eine Dikotyle verhalt : die Blatter bleiben 
klein und die Internodien werden lang; ferner bilden die Paniioeen unter den 
Grasern, z. B. der Mais, sehr stark veriangerte Hypokotyle aus, und die Blatter 
der Hyacinthe werden im Dunkeln schmaier und kiirzer als am Licht. Bei 
den Kakteen endlich bleiben die im Dunkeln erwachfeenen Sprosse kiirzer, oft 
sehr betrachtiich kiirzer, als am Licht 73 ). 

Etiolement kommt aber nicht nur bei den Mono- und Dikotylen 
vor, auch bei den Gymnospermen, Farnen, Moosen, Algen und Pilzen 
ist es beobachtet. Auf einige Falle wird aus besonderen Griinden 
noch zuriickzukommen sein, hier seien nur einige Beispiele aus der 
Reihe der Pilze angefiihrt 74 ). Selir auff allend macht sich z. B. die 
Wirkung der Dunkelheit bei einigen Coprinusarten geltend, bei denen 
eine starke Verlangerung der Stiele und eine Verkleinerung der Htite 
stattfindet; im Extrem geht das so weit, dafi bei gewissen Arten die 
Hutbildung tiberhaupt unterdrtickt wird (z. B. Copr. stercorarius), 
womit dann ein Erfolg der Dunkelheit konstatiert ist, den man nicht 
mehr als Etiolement bezeichnen kann. Eine Ueberverlangerung der 
Sporangienstiele ist bei manchen Mucorineen (Pilobolus) beobachtet 
worden, eine Verlangerung des Perithecienhalses auf die 5-fache 
Lange bei Sphaeria velata. — Durch grofien Wassergehalt der Luft 
wird oft eine ahnliche Forman derung wie durch Verdunklung herbei- 
geftihrt (vgl. Fig. 28 II), und es mag wohl sein, dafi manche 
Etiolementsersckein ungen gerade bei Pilzen in erster Linie von der 
Dampfsattigung der Luft herruhren 74a ). 

Bei der Frage nach den Ursachen des Etiolements hat man 
besonderen Nachdruck auf das eben besprochene Etiolement der 
Pilze gelegt, um damit zu beweisen, dafi die Untatigkeit des 
Chlorophylls ohne Bedeutung sei. Wenn nun aber das Pilz- 
etiolement mehr durch Feuchtigkeit als durch Lichtmangel bedingt 
ist, so fallt seine Beweiskraft in dieser Erage weg. — Dafi im 
Prinzip die Etiolementwirkung vor allem durch das Fehlen der 
blauvioletten Strahlen bedingt 1st, zeigt sich aus dem Erfolg der 
Kultur in rotem Licht, in dem analog wie bei den Farnprothallien 
starke Ueberverlangerung der Stengel auftritt 74:b ). Und da im roten 
Licht ein Ergriinen und auch eine Assimilation moglich ist, so wird 
man doch betonen mtissen, dafi im allgemeinen nicht die liem- 
mung der Assimilation als Ursache des Etiolements gelten kann 75 ). 

73) Voechting 1894 Jahrb. wxss. Bofc. 26 438. Goebel 1895 Flora 80 96. 
Andere Resultate fur Opuntia bei Mac Dougal 1903 S. 131. 

74) Pfeffer Physiologic II S. 102. 

74a) Lakon 1907 Annales mycologici 5 155. 

74b) Sachs 1864 Bot. Ztg. 22 353. Wiesner 1893 Sitzungsber. Wien 102. 
Abweichende Resultate bei Trumpf Diss. Hamburg. Auszug. 

75) In einzelnen Fallen, namlich bei Farnprothallien, ist freilich gef unden 
worden (Kxebs 4 ®), da f B in hellem roten Licht bei CO^-Entzug Etiolement 
auftritt, wenn bei gleicher Intensitat und Qualifcat des Lkhte bfei ungestorter 
Assimilation das Etiolement unterbleibt. Solche Erfahrungen zeigen eben, wie 
kompliziert die Lichtfragen sind. 
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AeuBere Ursachen des Wachstums. 

Ini gleichen Sinn zn bewerten ist die Tatsache, daB der AusschluB 
der CO 2 am Licht keineswegs Etiolement herbeifiihrt 70 ). Ebenso- 
wenig fiihrt das Pehlen des Chlorophylls zum Etiolement: eine 
Yoliig chlorophyllfreie (panachierte) Pflanze von Mercurialis 77 ), am 
Licht kultiviert, wies normal e Dimensionen auf; liber ihr Verhalten 
im 'Dunkeln wird uns leider nichts berichtet. 

Schon aus den Ergebnissen von Klebs mit Earnprothallien geht 
hervoiy daB Etiolementserscheinungen mit jeder Herabm inde- 
rung des Lichtes sich einstellen, dab also keineswegs absolute 
Dunkelheit erforderlich ist. Die Versuche von Trumpf 78 ) haben bei 
Phaseolus erwiesen, daB die Licht menge von mafigebender Be- 
deutung ist. Gleiches Etiolement laBt sich also bei intermittierender 
Beleuchtung ebensowohl durch kurze Belichtung in hoher Beleuch- 
tungsstarke wie durch langere Belichtung in niedriger Beleuchtungs- 
starke erzielen 79 ). 

In der Wirkung des Lichtes, genauer des blauen Lichtes, das 
Etiolement zu verhindern, hat man fruher gewohnlich eine Reiz- 
wirkung gesehen. Wenn aber nach Trumpf diese Lichtwirkung sich 
auch bei niederer Temperatur genau ebenso geltend macht, also 
an Pflanzen eintritt, die k a 1 testa rr sind, so wird man an eine 
photochemische Wirkung des Lichtes denken mtissen, bei der gewisse 
Stoffe entstehen, und zwar offenbar proportional der Lichtmenge. 
Was fur Stoffe das sind, ist freilich noch ganz unklar. — -Trotzdem 
darf man nicht glauben, daB das Etiolement nun eine einfache Er- 
scheinung sei. Seine groBe Komplikation ergibt sich schon daraus, 
daB die Stengel der Dikotylen sich ja gewohnlich gerade umgekehrt 
verhalten w r ie die Blatter. Offenbar spielen neben der direkten 
Wirkung der Verdunklung auch indirekte Eolgen eine Eolle, sei 
es nun, daB die Ueberverlangerung der Sprosse den Blattern Nahr- 
stoffe wegnimmt oder da.B die Wachstumshemmung der Blatter den 
Stengeln Baustoffe zur Verftigimg stellt. So konnen Blatter im . 
Dunkeln die normale GroBe erreichen, wenn sie bei guter Ernahrung 
durch Ausbrechen aller Knospen vor der Konkurrenz der Achsen 
geschtitzt sind 79a ), oder wenn die starke Streckung der letztereri 
durch einen geeigneten Verband verhindert wird 80 ), oder wenn die 
Blatter nach Abtrennung von der Pflanze sich entwickeln 81 ). Weiter 
ist auch zu bedenken, daB man im Etiolement gar nicht nur reine 
Dunkelheitswirkung zu sehen bekommt, daB vielmehr auch sekundare 
Einfliisse des Lichtentzuges, vor allem die Hemmung der Transpira- 
tion, mit in Betracht kommen (S. 73), wie das fiir die Pilze 
schon angedeutet wurde. 

76) E. Furth 1921 Bot. Cbl. 1ST. F, 1 807. 

77) Sen roeder 1910 Ber. Bot. Ges. 28 49. 

78) Trumpf 1922 Auszug aus der Diss. Hamburg. 

79) Da die kiinstlichen Liohtquellen gegeniiber dem Tageslicht immer 
schwach sind, so ist vielfach in Versuchen mit elektriseher Beleuchtung Rtio le- 
nient eingetreten, so z. B. in den alteren Versuchen von Bonnier 1885 (Revue 
gdn. de bot. No. 78 — 82 ; vgl. auch Mac Dougal Anm. 70, S. 207), den neueren 
von Elers (1914 Abh. Heidelberger Akad. math.-nat. El.) - mit Buchen. Es 
liegt kein Grund vor, mit Bonnier zn glauben, die kontinuierliche Be- 
leuchtung hatte in seinen Versuchen diesen Effekt gehabt. 

79a) Jost 1895 Jahrb. wiss. Bot. 27 403. 

80) Palladin 1890 Ber. Bot. Ges. 8 364. 

81.) Riehm 1905 Zeitschr. f. Naturwiss. 77. Trumpf ( 7s ) leugnet diese 
Eorrelationen. 
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Audi die biblogische Bedeutung des Etiolem<ents ist liier Jkurz zu be- 
spreehen 82 ). Die Beberverlangerung bestimmter Organe durfen wir als eine 
nil tel idle Erscheinung, als den Versuch der Pflanze, der Dunkelheifc zu entfliehen, 
betrachten. Von diesem Gesichtspunkte aus ist es gleichgultig, ob die Internodien 
des Stengels Oder die Blattstiele sich verlangern. Die Handtsache ist, dab die 
speziell lichtbedurffcigen Organe aus dem Dunkeln herausgenoben werden. Als 
zweckmabig kann dann noch bezeichnet werden, dab die Blatter klein bleiben, 
solange sie nicht. funktionieren konnen. Inwieweit auch bei den Fruchtkorperii 
der Pilze Oder Moose die Ueberverlangerung von Nu teen ist, verdient noch nahere 
Untersuchung. — In unseren im dunkeln Eaum ausgefiihrten Vers uc hen hat 
freilich keine Pflanze einen Nutzen vom EtioLement ; an ihrem naturlichen 
Staaidort aber kommen z. B. die anfanglich unterirdisch wachsenden Sprosse 
Oder kriechenden Teile, die mit Laub bedeckt Oder mit Erde verschiittet wurden, 
dureh Etiolement in Verbindung mit ihrem Geotropismus (Kap. 5. 1) wieder 
ans Tageslicht. Durch Etiolement und Phototropismus (Kap. 5. 2) gelangt 
die Pflanze ganz allgemein an die ftir sie giinstige Lichtintensitat. 

Welter e formative Wirkungen des Lichtes. Jede Licht- 
intensitat,- die einer Pflanze wahrend ih'rer Entwicklung zuflieBt, 
pragt sich im fertigen Zustand in der Gestalt und auch im Ban 
der Organe aus. Je groBer die Lichtintensitat, desto grofier im allge- 
meinen die Blattflache, desto ktirzer die Internodien. Das zeigt schon 
der Vergleich etiolierter Pflanzen mit normal en; etiolierte Blatter 
konnen eventuell noch nachtraglich durch Beleuchtung zu erneutein 
Wachstum gezwungen werden 83 ). Ob aber die Proportionalitat 
zwischen BlattgroJBe und Beleuchtungsstarke dauernd erhalten bleibt, 
oder ob bei hoherer Beleuchtung schlieBlich auch das Flachen- 
wachstum des Blattes gehemmt wird, das verdient neue Unter- 
suchung. Stahl 84 ) hatte ja seinerzeit festgestellt, daB die Schatten- 
blatter vieler Pflanzen groBer (und dtinner) sind als die Lichtblatter ; 
kein Zweifel, daB er zum Teil die Erfolge einer verstarkten Transpira- 
tion nicht von denen der Beleuchtung unterschied. — Auch in der 
inneren Struktur des Blattes herrschen groBe Differenzen. Das 
Lichtblatt zeigt langere Pallisaden, nicht selten auch mehrere .Reihen 
von Pallisadenzellen ; im Schattenblatt dominiert das Schwamm- 
parenchym (Pig. 29). Bei spaterer Gelegenheit wird zu zeigen sein, 
daB hier weit kompliziertere Verbal tnisse vorliegen, als man frtiher 
geglaubt hatte. 

Aus der Piille von Beispielen, die fur den formativen EinfluB 
verschiedener Lichtintensitaten bekannt geworden sind, seien nur 
noch wenige herausgegriffen. — Bei Pflanzen der verschiedensten 
Verwandtschaft kann man sogenannte „Jugendformen <4 beobachten, 
die der „Folgeform“ in der Entwicklung vorausgehen. Nicht selten 
ist die Jugendform einer geringeren Lichtintensitat angepaBt als 
die Polgeform. Das trifft z. B. fur Campanula rotundifolia zu, die 
nur .in der Jugend die auf niedrige Lichtintensitat gestimmten 
Rundblatter macht, nach denen sie benannt ist. Wie Goebel 85 ) 
zeigen konnte, kehrt die Pflanze nach Ausbildung der linealen 
Blatter wieder zur Rundblattbildung zurtick, wenn sie in niedriger 


82) Goplewski 1889 Biol. Cbl. 9 481. Darwin 1896 Journ. E. Horticult. 
Soc. 19 (Bot. 1896). Kust,er erhebt Beclenken gegen dicse Aufffassung ; 
wir verweisen auf ihn, ohne ihm beitreten zu konnen. Kuster 1916 Pathol. 
Pflanzenanatomie 2. Aufl. S. 401. Jena 

<83 ) Schonfeld 1914 Beitr. z. Biologie 12 351. 

84) Stahl 1883 Jen. Zeitschr. f. Naturwiss. 16. Nordhausen 1903 Ber. 
Bofc. Ges. 21 30. Dufour 1912 Ber. Bot. Ges. 30 483. 

85) Goebel 1896 Flora 82 1. Abb. in Organographie 2. Aufl. S. 408. 
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Liehtintensitat kultiviert wird. — ■ Weitere Beispieie fur ein solches 
Verhalten lief ern ; die Alge Batrachospermum mit der Jugendform 
Chantrasia 86 ), die Moospflanze mit deni Moosprotonema 87 ). Im 
AnschluB hieran konnen gewisse Kakteen (Opuntia, Pliyllocactus) 
angefuhrt werden, deren Sprosse nur am Licht abgef 1 acht sind, 
wahrend im Dunkeln ,,Riickschlage“ zu der ursprunglichen, radiaren 
Stammform ausgebildet werden 88 ). 

Da die yerschiedenen Organe einer Pflanze oft ganz verschiedene 
An&prtiche an die Liehtintensitat machen, so kairn bei niclit zu- 
sagender Beleuchtung die Entstehung oder die Entfaltung eines be- 
bestimmten Organs verhindert werden, oder 
es kann in andere Baknen gedrangt werden, 
so daJB es schliefilich in ein anders geartetes 
nmgewandelt wird. Beispieie hierfiir liefern 
sckon die Pilze. Bei Pilobolus microsporus 
unterbleibt im Dunkeln die Anlage des 
Sporangiums , wahrend die sterile Trager- 
zelle ikr Wachstum uber das normale MaB 
liinaus fortsetzt; ein analoges Vorkommnis 
bei Coprinus wurde schon oben gestreift (S. 52). 

Bei Bryopsis, einer einzelligen, aber ver- 
zweigten Siphonee, gelingt b ‘ ) ) es durch Ver- 
dunklung, blattaknlicke Auszweigungen in 
Bhizoiden, umgekehrt Rhizoiden durch Be- 
leuchtung in „Sprosse“ zu verwandeln. 

Yon den hoheren Pflanzen ftihren wir 
hier nur das Verhalten der Wurzeln an. Diese 
en'tsteken manchmal nur bei Verdunklung, und 
deshalb konnen an etiolierten Pflanzen Luft- 
wurzeln auftreten, die an der Lichtpflanze 
fehlen, auch wenn diese in feuchter Luft kul- 
tiviert wird. 

Licht imd Farbung der Pflanze. 

Neben der Form der Pflanze wird auck die 
Farbe weitgekend vom Licht beeinfluBt, 

Bekannt ist ja, daB etiolierte Pflanzen sich durch weiBe Stengel 
und durch gelbe Blatter auszeichnen, da sick der Chlorophyllfarbstoff 
im Dunkeln zumeist nicht ausbilden kann. Wir haben aber alien 
Grand, diese Farbenanderung vom eigentlichen ,,Etiolement sc zu 
trennen und unter Etiolement eben nur die „Ueberyerlangerung C£ 
bzw. ,,Verkurzung £i zu verstehen, denn wir kennen ein solches 
„Etiolement“ auch okne gleichzeitigen Chlorophyllmangel. Durch 
geeignete intermittierende Beleuchtung kann 90 ) man etiolierte Pflan- 
zen ergrttnen lassen, wakrend bei Zufiihrung der gleichen Licht- 
menge (jedoch bei starkerer Intensitat und kiirzerer Dauer) die 
Chlorophyllbildung unterbleibt — dabei zeigen die beiden Pflanzen 
in der Form keine Unterschiede. Auch werden spater noch Faktoren 
auBer der Dunkelheit zu betrachten sein, die zu einer Ueberverlange- 
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Fig. 29. Querschnitte durch 
Blatter einer Blutbnche 
nach NoRDHAUSEisr. I 
Lichtblatt, II Bchatten- 
blatt. 


86) Goebel 1889 Flora 72 1. 

■87) Klebs 1893 Biol. Cbl. 13 641. 

88) Goebel 1895 Flora 80 96. Voechtxng 1894 Jahrb. wiss. Bot. 26 438. 
>89) Winkler 1900 Jahrb. wiss. Bot. 35 449. 

90) Trumpf s. Anm. 78. 
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rung ftihren, ohne das Chlorophyll zu storen. Es gibt aber auch eine 
ganze Beihe von Pflanzen, bei denen die Chlorophyllbildimg vom 
Licht unabhangig ist, und bei denen doch ein ausgesprochenes Etiole- 
ment im Dunkeln stattfindet 91 ). Das scheint bei samtlichen Algen 92 ) 
und Moosen der Fall zu sein, wahrend sich die Pteridophyten ver- 
schieden verhalten; die Equisetaceen bilden wie die Phanerogamen 
kein Chlorophyll aus; die Filicineen dagegen ergrtinen auch im 
Dunkeln. Von besonderem Interesse sind dann die Gymnospermen. 
Wahrend die erwachsenen Pflanzen hier durchweg im Dunkeln kein 
Chlorophyll produzieren konnen, sind die Keimpflanzen der Coniferen 
und von Ephedra (nicht aber die von Gnetum) dazu befahigt 93 ). 

In den Fallen, wo im Dunkeln nur die Ausbildung eines gelben 
Farbstoffes im Chloroplasten erfolgt, gentigt bei nicht zu alten 
Slattern haufig eine kurze nachtragliche Beleuchtung, urn das Er- 
griinen zu erzielen. Lino 94 ) hat nachgewiesen, daB im Dunkeln 
eine farblose Vorstufe des Chlorophylls entsteht, die dann am Licht 
ganz unabhangig vom Leben der Zelle in Chlorophyll tlbergeht. Die 
Chlorophyllmenge ist bis zu einem gewissen Grad der einfallenden 
Lichtmenge proportional; hohere Intensitaten hindern aber dieChloro- 
phyllbildung 95 ). 

Indes das Ergrtinen erfolgt nicht in alien Wellenlangen gleich 
schnell, vielmehr scheinen die Strahlen, die am meisten im Chloro- 
phyll absorbiert werden, auch fiir seine Bildung am gtinstigsten 
zu sein 96 ). 

Auch gewisse Begleitstoffe des Chlorophylls, das Phykozyan 
und Phykoerythrin der Cyanophyceen, verhalten sich ahnlich wie das 
Chlorophyll gegen Licht verschiedener Wellenlange. Wie zuerst 
Gaidukow 97 ) beobachtete, haben gewisse Cyanophyceen die Fahig- 
keit der „chromatischen Adaptation 4 ', d. h. sie nehmen eine Far- 
bung an, die komplementar ist zu der herrschenden Lichtfarbe. 
Diese Angaben stiefien zuerst 98 ) auf Widerspruch; doch hat neuer- 
dings Borescii 99 ) in sehr exakter Weise gezeigt, daB sie wenigstens 
fur gewisse Cyanophyceen, z. B. Hormidium lamellosum, zutreffen; 
diese Alge wird in rotem und orangerotem Licht blaugriin, in 
grtinem Licht violett, wahrend blauviolettes Licht ohne EinfluB 
bleibt. Die Ursache der Erscheinung ist die, daB in rotem Licht 
das blaugriin e Phykozyan, in grtinem aber das violette Phykoerythrin 

- 91) Schimper 1885 Jahrb. wiss. Bot. 16 1. 

92) Dangeard (Bot. CbL N. F. 1 47) hat Seenedesmus 8 Jahre lang im 
Dunkeln gehalten; es trat dauernd Vermehrung und Chlorophyllbildung ein. 

93) Sachs 1862 Flora 45 186 ; 1864 Flora 47 505. Burgerstein 1900 Ber. 
Bot. Ges. 18 168. 

94) Liro 1908 Annal. ac. Fennicae Ser. All. Nach Monteverde und 
Lubimenko (1911 Biol.. Cbl. 31 419) wird in volliger Dunkelheit ein Stoff 
gebildet (Clilorophyllogen), der am Licht in Chlorophyll, im Dunkeln durch 
Alkoholwirkung in „ProtochLorophyll ef iibergeht. — Xetzteres ist ein griiner, 
rot fluoreszierender Stoff, der demhach in alkohoiischen Ausziigen etloiierter 
Pflanzen, nicht aber in den intakten Pflanzen sich findet. 

95 ) Lubimenko 1909 Annales sc. nat. Bot. (9) 7 321. 

96) Eeinke 1893 Sitzungsber. Berlin S. 527. A. Schmidt 1914 Beitr. z. 
Biol. 12 269. 

97 J Gaidukow 1906 Ber. Bot. Ges. 24 1. Dangeard 1911 Compt. rend. 
153 293. - 

98) Schindler 1913 Zeitschr. f. Bot. 5 497. 

90) Boresch 1921 Archiv f. Protistenkunde 44 1. Ygi. Harder 1917 
Zeitschr. f. Bot, 9 224. . 
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seine optimal e Bildungsbedingung hat, jeder Earbstoff also vorzugs- 
weise in dem Licht entsteht, das er absorbiert. 

A uf das recht verschiedenartige Verhalten anderer Pflanzen- 
farbstoffe (wie z. B. Anthozyan) gegeniiber dem Licht gehen wir 
hier nicht ein 100 ). 

Einflufi der Lichtrichtung auf die Organbildung. Ein- 
seitig einfallendes Licht, also ungleich intensive Beleuchtung ver- 
schiedener Stellen der Pflanze, fiihrt oft zu bemerkenswerten forma- 
tiven Erfolgen. Sehr haufig entscheidet namlich bei polar differen- 
zierten Pflanzen die Lichtrichtung, was zur Basis, was zur Spitze 
oder was Wurzel und was SproB werden soli. Bei Equisetum stellt 
sich 101 ) die erste Scheidewand in der keixnenden Spore senkrecht 
zur Eichtung des einfallenden Lichtes, und sondert so eine im 
Schatten liegende Wurzelzelle von der beleuchteten Prothalliumzelle. 
Audi bei den befruchteten Eiern der Pucaceen 102 ) wird die Polaritat 
durch das Licht bestimmt, wenn auch in etwas anderer Weise als 
bei Equisetum. Es erfolgt namlich die Scheidewandbildung relativ 
spat, nachdem lange zuvor der Wurzelpol durch Auswachsen kennt- 
licli geworden ist. Auch tritt diese Keimung hier in volliger Dunkel- 
heit ein, doch wird sie durch einseitiges Licht derartig gerichtet, 
daB der Wurzelpol an der dunkleren Seite sich bildet. Dabei zeigt 
sich aber, daB das Licht erst von einer bestinamten Zeit an (11 St un- 
den nach der Befruchtung) seinen EinfluB austibt und daB es dann 
2 Stunden einwirken muB. In den darauf folgenden Stunden laBt 
eine veranderte Lichtrichtung noch eine Verschiebung der Wurzel- 
anlage zu, spater ist die Polaritat fest fixieft. DaB es sich indes 
bei diesen Erfolgen nicht um die Eichtung des Lichtes, sondern urn 
die Verteilung der Helligkeit handelt, zeigen Versuche mit inter- 
mittierender entgegenges.etzter Beleuchtung, bei der das Ehizoid 
seitlich. an der dunkelsten Stelle auftritt 103 ), sowie die Erfahrungen 
Nienburgs 101 ) bei Eucus, die ganz den im Kap. 5, 2 bei Be- 
handlung des Phototropismus mitgeteilten entsprechen. Aehnlich 
dtirften sich wohl zahlreiche niedere Pflanzen verhalten, wahrend 
bei anderen, und zumal bei den hoheren, die Polaritat unzweifelhalft 
unabhangig von auBeren Einfltissen entsteht. 

Auch die Symmetric des Pflanzenkorpers kann von der Licht- 
richtung abhangen, indem derselbe allseitig beleuchtet radiar, ein- 
seitig beleuchtet dorsiventral wird. So stehen bei Antithamnion cru- 
ciatum in zerstreutem Licht die aufeinanderfolgenden Auszweigungen 
annahernd gekreuzt; bei einseitigem Lichteinfall dagegen stellen sie 
sich alle in eine Ebene, die senkrecht zur herrschenden Licht- 
richtung steht. Die Seitenzweige vieler Baume legen allseitig Knospen 
an, da aber nur die starker beleuchteten sich weiter entwickeln, 
erfolgt die Verzweigung dorsiventral; so entfalten sich 105 ) bei den 
vorwiegend von oben beleuchteten Zweigen der Weide die Knospen 

100 ) Sachs 1863 Bot. Ztg. Beilage. Askenasy 1876 Bofc. Zt g. 34 1. 
Linsbaueu 1908 Wiesner-Pestschr. Noack 1922 Zeitschr. f. Bot. 14 1. 

101) Stahl 1885 Ber. Bot. Ges. 8 334. 

102; Winkler 1900 Ber. Bot. Ges. 18 297. Kniep 1907 Jahrb. wiss. Bofc. 
46 635. 

103) Vgi. Wulf 1910 Ber. Bot. Ges. 28 264. 

104) Nienburg 1922 Ber. Bot. Ges. 40 38. Wiss. Meeresuntersuch. N. F. 
Helgoland 15. 

105) Wiesner 1895 Sitzungsber. Wien 104. 
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der Oberseite, bei den aufrechten und mehr von unten beleuchteten 
Zweigen der Pappel die der Unterseite. Andere Objekte bilden sich 
i miner dorsiventral aus, das Licht entscheidet nur, welclie Seite 
zur Rficken-, welclie zur Bauchseite wird. So treten an den Sprossen 
von Lepismium radicans, Hedera Helix die Wurzeln nur auf der 
Schattenseite auf; am Rhizom von Caulerpa bilden sich auf der 
Lichtseite die Blatter, auf der Gegenseite die Wurzeln, und an den 
Farnprothallien entstehen Wurzelhaare und Gesclilechtsorgane, an 
dem Thallus der Marchantien die Wurzelhaare vorzugsweise auf 
der Schattenseite, das Assimilationsparenchym auf der Lichtseite. 
Auch bei Laubmoosen 106 ) und bei hbheren Pflanzen kann die Licht- 
richtung die Dorsiventralitat bestimmen: z. B. bei den Wurzeln 
gewisser Orchideen 107 ) und den Sprossen von Thuja 108 ) und Be- 
gonia 109 ). In den meisten Fallen gelingt es dann, durch Aenderung 
der Beleuchtungsrichtung die Dorsiventralitat des neuen Zuwachses 
umzukehren: Farnprothallien z. B. konnen, bei Beleuchtung von 
unten her, zur Ausbildung der Geschlechtsorgane auf der Oberseite 
gezwungen warden ; bei den Marchantien 110 ) dagegen ist eine einmal 
induzierte Dorsiventralitat sofort fixiert, und der Neuzuwachs richtet 
sich nicht mehr nach aufieren Faktoren, sondern nach dem fertigen 
Teil, dessen weiteren Aufbau er fortsetzt. 

In nahem Zusammenhang mit der Dorsiventralitat steht die 
Heterotrophie 111 ), die Erscheinung, dafi Dickenwachstum und Blatt- 
bildung auf der Ober- und Unterseite eines dorsiventralen Sprosses 
verschieden ausfallt. Eine besonders auffallende Heterotrophie liegt 
z. B. in der verschiedenen Grofie der Blatter (Anisophyllie) 112 ) 
vor, die im Extrem dahin ftihrt, dafi die oberseits stehenden so Idem 
ausf alien, dafi sie nur noeh bei genauer Untersuchung wahrnehmbar 
sind. Solche Extreme pflegen freilich erblieh fixiert zu sein (habi- 
tuelle Anisophyllie); minder auffallende Anisophyllie ist durch aufiere 
Faktoren bedingt, unter denen die Lichtrichtung haufig eine gewisse 
Rolle spielt. 

Wellenlange. Bisher war stets von sichtbaren Strahlen 
die_ Rede, und bei Gelegenheit wurde betont, dafi Strahlen ver- 
schieden er Wellenlange ganz verschiedene physiologische Bedeutung 
haben. Aber auch Strahlen aufierhalb des sichtbaren Teiles des 
Spektrums kSnnen von Einflufi auf die Pflanzengestalt sein. Eine 
Zeitlang schrieb man dem ultravioletten Licht einen ganz besonderen 
Einflufi in dieser Hinsicht zu. Die betreffenden, von Sachs 113 ) 
herriihrenden Angaben haben sich aber nicht bestatigen lassen, viel- 
mehr verursachen diese Strahlen (280 gg) in dem Mafie, wie sie 
ahsorbiert werden, eine starke Schadigung, der eventuell eine stimu- 
lierende Wirkung vorausgehen kann 114 ). Auch schwacher brechbare 

1.06) ISTemec 1906 Bull. Acad. Boheme 11 1. 

107) Goebel 1915 Biol. CbL 35 209. 

108) Frank 1873 Jahrb. wiss. Bot. 9 147. 

109) G. Bosenvinge 1889 Revue gen. bot. 1 153. 

110) Dachnowski 1907 Jahrb. wiss, Bot. 44 258. 

111) Wiesner 1892 Sitzungsber. Wien 101 657. 

112) Norbhausen 1901 Jahrb. wiss. Bot. 37 12. Figdor 1909 Die El- 
seheinung der Anisophyllie. Wien. 1912 Ber. Bot. Ges. 30 134. 

113) Sachs 1887 Arb. Inst. Wurzburg 3 371. 

114) Bovie 1916 Bot. Gaz. 60 61. [Zeitsehr. f. Bot 8 142, 392.1 Ur- 
sprung u. Blum 1917 Ber. Bot. Ges. 35 385. Klebs 1917 Sitzber. Heidel- 
berger Akad. math.-nat. Kl. 
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Strahlen konnen, wenn sie durch Zusatz geeigneter Farbstoffe zur 
Absorption kommen, schadigend wirken 115 ). Audi die Wirkung 
von Rontgen- 116 ) und Eadiumstrahlen 117 ) sowie der Radiumemana- 
tion ist schon studiert worden; tiberwiegend sind Sch&digungen, 
nach sehr kurzer Einwirkung auch wohl Stimulierungen gefunden 
worden, wie nach der Einwirkung sehr verdtinnter Gifte (S. 71). 

3. Schwerkraft. 

Wachstumsgeschwindigkeit. Wenn Hauptwurzein und Haupt- 
sprosse, die sich in der Natur durch einen lotrechten Wuchs aus- 
zeichnen, aus dieser ihrer Euhelage herausgebracht werden, so 
machen sie Krummungen, die sie in die alte Lage zuriickbringen. 
In der Eegel sind das Wachstumskrummimgen. Es wird spater 
zu zeigen sein, dafi die Ursache des ungleichen Wachstums in der 
Schwerkraft gefunden wurde, und dafi man diese durch die 
Zentrif ugalkraf t ersetzen kann. 

An dieser Stelle beschaftigt uns indes nur die Frage, ob auch 
eine in der Langsrichtung solcher Organe wirkende Schwerkraft 
das Wachstum beeinflufit. Dafi das in der Tat der Fail ist, zeigen 
Erfahrungen an in vers orientierten Pflanzen, an denen allgemein 
eine Hemmung des Wachstums beobachtet wurde 118 ). Dieser Wachs- 
tumshemmung entsprechend zeigen auch die einzelnen Zellelemente 
im Holz eines in vers gestellten Zweiges eine Verkurzung urn 
10 Proz. gegeniiber dem normal orientierten Zweig 119 ). Dagegen 
konnte bis vor kurzem eine Wirkung der Schwerkraft in der nor- 
malen Lage der Organe nicht beobachtet werden; auch wenn die 
wirkende Kraft (durch Beniitzung der Zentrifugalkraft) erheblich 
verstarkt oder abgeschwacht wurde 119a ), trat keine Aenderung in 
der Wachstumgeschwindigkeit ein. Erst bei hohen Schleuderkraften, 
die betrachtliche Veranderungen in der Anordnung des Zellinhalt'es 
bedingen, treten auch Stbrungen im Wachstum ein 120 ). In neuerer 
Zeit hat sich bei genauerer Priifung aber doch gezeigt, dafi auch 
die in der Langsrichtung der Pflanze wirkende Schwerkraft von 
Bedeutung fur das Wachstum ist. Leider stimmen die beiden vor- 
liegenden Untersuchungen nicht ganz tiberein. Claea Zollikofer 
fand 121 ), dafi jeder Massenimpuls eine charakteristische Wachstums- 
reaktion hervorzurufen pflegt, die grofie Aehnlichkeit mit der durch 
Licht bedingten Eeaktion zeigt. Diese „Schwerewachstums- 
reaktion <£ zeigt sich einerseits in einem W el lenformig werden 
des zuvor gleichformigen Wachstums, andererseits in einer 
Steigerung der durchschnitt lichen Wachstumsgeschwindig- 

1151 Hausmann Jahrb. wiss. Bot. 46 599. IIanssen Zeitschr. f. Bot. 

1 307. ' 

116) Miege et Coupe C. rend. Ao. Sc. (Bot. Cbl. 132 549). Korntcke 
1915 Jahrb. wiss. Bot. 56 416. 

117) Stoklasa Bot. Cbl. 125 500, 132 565. Kornicke 1915 Jahrb. wiss. 
Bot. 56 416. Voormolen 1920 Bee. trav. bot. need. 15 229. 

118) Hering 1904 Jahrb. wiss. Bot. 40 499. 

119 j Voechting 1918 Unters. zur exp. Anat. u. Path. Tubingen. 

119a) Elfving 1880 Acta soc. Fennicae 12. F. Schwarz 1881 Unters. 
Tubingen 1 53. Koningsberger 1922 Bee. trav. bot. need. 19. M. M. Biss 
1914 Jahrb. wiss. Bot. 53. 

120 ) Andrews 1902 Jahrb. wiss. Bot. 38 1. 

121) Clara Zollikofer 1922 Bee. trav. bot. need. 18 237. 
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keit, a uf die nach etwa 4 Stunden eine Hemmung folgt. Dagegen 
trat in den Versuchen von Koningsberger eine deutliche Wachstums- 
beschleunigung dann auf, wenn ein bisher in Horizontallage rotieren- 
der SproB in die Vertikallage ubergefiihrt wurde. Umgekehrt, bei 
Ueberf till rung in die Horizontallage, bleibt diese Reaktion aus. 
Da M. M. Riss bei Wurzeln gerade zum entgegengesetzten Resultat 
gekommen ist — sie fand in Vertikallage eine Wachstumshemmung 
gegentiber der Rotation in Horizontallage — nimmt Koningsberger 
an, Wurzel und Sprofi verhielten sick yerschieden. Auf diese Frage 
wird bei Behandlung des Geotropismus zuruckzukommen sein. 

Die formativen Erfolge der Schwerkraft sind recht haufig 
und bedeutend. Sofern es sich um Kriimmungen handelt, die Organe 
unter dem Einflufi einseitiger Schwerkraft ausfiihren, werden diese 
bei Besprechung der Bewegungen naher zu behandeln sein (geo- 
tropische Bewegungen); hier ist nur auf die Abhangigkeit der 
Symmetric und der Polaritat der Pflanze von ihrer Lage zur 
Schwerkraft hinzuweisen. Im allgemeinen sind Pflanzenteile, deren 
Langsachse mit der Richtung der Schwerkraft zusammenfallt, radiar 
symmetrisch, anders orientierte konnen aber do rsi ventral sein. 
Die Dorsiventralitat auBert sich im innern Bau sowie in der Ver- 
teilung und in der Ausgestaltung der Seitenglieder ; am dorsiventralen 
Stamm sind die Zweige oder die Blatter entweder tiberhaupt nur auf 
der Oberseite ausgebildet, oder es unterscheiden sich, bei allseitiger 
Ausbildung, die Organe der Oberseite durch ihre Grofie von denen 
der Unterseite (Heterotrophie). An der Anisophyllie ist die Schwer- 
kraft meist mehr als das Licht beteiligt (vgl. S. 58), doch gelingt 
haufig die Trennung der Einwirkung dieser Faktoren im Experiment 
nicht 122 ). Die Wurzeln pflegen an dorsiventralen Organen nur auf 
der Unterseite zu erscheinen. Dabei kann sich die Dorsiventralitat 
entweder schon am V egetationspunkt, also bei der An lage der 
Organe, oder erst spater bei ihrer Entfaltung geltend machen. 
Namentlich der letztere Fall ist sehr verbreitet und lafit sich be- 
sonders gut an Stecklingen, z. B. denen der Weide, demonstrieren 123 ). 
Wird ein solcher Steckling im feuchten Raum in normaler Orientie- 
rung aufgehangt, so bildet er an seiner Spitze radiar angeordnete 
Seitensprosse, an der Basis ebensolche Wurzeln; ein mittlerer Teil 
bleibc frei von Auszweigungen. Wird der Steckling horizontal 
gelegt^ so treten die Auszweigungen an den beiden auBersten Punkten 
in gleicher Weise wie bisher auf; es kommen aber an der Ober- 
seite, von der Spitze aus basalwarts schreitend, noch eine Anzahl 
von Seitenzweigen und auf der Unterseite eine Anzahl von Wur- 
zeln hinzu; der Zweig ist also dorsiventral geworden. Wird endlich 
der Steckling invers aufgehangt, so daB er also seine Spitze nach 
unten, seine Basis nach oben kehrt, so sieht man wiederum die 
groBten Wurzeln an der Basis, die groBten Sprosse an der Spitze, 
aber beiderlei Bildungen schreiten weiter nach dem anderen Pol vor 
als bei Normalstollung. Es ist also ein deutlicher EinfluB der 
Schwerkraft auch in diesem Fall zu bemerken, aber es gelingt der 
Schwerkraft nicht, die existierende Polaritat umlzuandern. Das 
gleiche zeigt sich auch an gewissen Kulturrassen mancher Baume, 
den sog. Trauerbaumen. Die hangenden Zweige derselben fahren 

122) Doposcheg 1913 Flora 105 162. 

123) Voeohtxng 1878 Die Organbildung 1 Bonn. 
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trotz Hirer inversen Stellung fort, an der Spitz e Seitenzweige zu 
biiden 123 ). 

Es ist sehr haufig versucht worden, die bestehende Poiaritat 
einer Pfianze durch inversstellung umzukehren: die Basis eines 
Stecklings zur Spitze, die Spitze zur Basis zu machen. Dies ge- 
lingt 124 -) relativ leielit beim Efeu, ist schon schwieriger bei Am- 
pelopsis, wahrend es bei Weiden 12 5 ) fast unmoglich ist. Bei diesen 
entstehen sehr starke anatomische Storungen, die sieli aufierlich in 
Geschwiilsten bemerkbar machen. Weitaus die meisten Pfianzen 
gehen daran zugrunde, nur wenigen gelingt es, die Storungen ail- 
mahlich auszugleichen und zu annahernd normalen Pfianzen heran- 
zuwachsen. Der Efeu weist ahnliche anatomische Storungen auf, 
aber er tiberwindet sie leichter. 

Es ist bisher noch kein Pall bekannt geworden, wo die Schwer- 
kraft analog wie das Licht, z. B. bei Equisetum, die Poiaritat am 
Vegetationspunkt oder in der Eizelle induziert hatte; nur fur Mar- 
silia wird angegeben, dab die Richtung der ersten Wand in der be- 
fruchteten Eizelle wenigstens von der Schwerkraft beeinf 1 ufit 
w-erde 126 ). Dagegen sind gewisse Zellen an der Brutknospe von 
Lunularia ein ausgezeichnetes Objekt, urn die polar itatsbestim- 
mende Wirkung der Schwerkraft zu zeigen 127 ). Diese Zellen sind die 
Initial en der Wurzelhaare und sie gehen durch den ganzen Thallus 
der j ungen noch bilateralen Brutknospe durch. Die der Erde zu- 
gewandte Aufienwand der Initialen wird dann zur Spitze desWurzel- 
haares und man kann zwar zuerst noch, spaterhin aber nicht mehr, 
durch Umdrehung der Brutknospe die Entwicklung der Wurzelhaare 
auf die andere Seite verlegen. 

Auch die Ausbildung der G-ewebe vollzieht sich bei einseitiger 
Einwirkung der Schwerkraft ungleich. Werden junge, wachstums- 
fahige Sprosse horizontal gelegt und durch Zugspannung an der 
Ausfuhrung einer geotropischen Aufwartskrummung verhindert, so 
wird ihre anatomische Struktur stark beeinflubt: die Zellen der 
Oberseite bleiben kleiner, biiden sich aber dafiir viel derbwandiger 
axis, das Kollenchym und Sklerenchym ist sehr gefordert; umgekehrt 
yerhalt sich die Unterseite, die Zellen sind grober als normal und 
bleiben dtinnwandig. Ganz entsprechende Erfolge kann man nun 
auch an gewaltsam gekrummten Sprossen beobachten; bei ihnen 
wird die Konvexseite derb wan dig. Die Konvexseite befindet sich 
hier aber gerade so in Zugspannung wie die Oberseite bei den 
in Horizontallage festgehaltenen Sprossen. Demnach konnte man 
glauben, dab auch bei diesen lediglich die bestehenden Spannungs- 
verhaltnisse den anatomischen Erfolg gehabt hatten. Allein derselbe 
Erfolg tritt auch an alteren ausgewachsenen Sprobteilen auf, wo 
entsprechende Spannungen angeblich ganz oder fast ganz fehlen. 
Somit soli hier eine direkte Wirkung der Schwerkraft vorliegen, die 
man als Geotrophismus 127a ) bezeichnet hat. Die Schwerkraft 
mub hier, wie bei alien Schwerereizen, irgendwie im Inhern der 

124} Kny 1889 Sitzungsber. Bofc. Ges. 7 201. 

125) Voechting s. 119. 

126} Leitgeb 1878 Sitzungsber. Wien Akad. 77. 

127} Haberlandt 1914 Sitzungsber. Berl. Akad. 

127a} Buchner 1906 Jahrb. wiss. Bot. 48 271. Neubert 1911 Beitr. z. 
Biol. 10 299. 
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Zellen wirksam sein. Wenn also etwa durch das Gewicht der 
Zweige mechanische Verhaltnisse hergestellt werden, die zu Span- 
nungen fiihren, wiinlen wir nicht von ,,Schwerewirkung“ reden. 

Auch auf das . sekundhre Dickenwachstum hat die Schwerkraft 
EinfluB, es erfolgt in geneigten Aesten exzentrisch. Bei den 
Coniferen, jedoch auch bei Aesculus, findet man gewohnlich die 
Unterseite gefbrdert, bei den Dikotylen umgekehrt, wenigstens an- 
fangs, die Oberseite 128 ); nach Ukspeung 129 ) verhalt sich indes der 
einzelne Ast an verschiedenen Stellen schon recht verschieden. 
Es kann als sicher gelten, dab die Schwerkraft bei diesen Exzentri- 
zitaten neben anderen Eaktoren eine wesentliche Bolle spielt 130 ). 

Bei den Coniferen zeichnet sich iibrigens die Unterseite nicht 
nur durch starkeres Dickenwachstum, sondern auch durch eine be- 
stimmte Struktur und durch besondere mechanische Eigenschaften 
des erzeugten Holzes aus 131 ). Man nennt dieses seiner Earbe nach 
Botholz; es besitzt eine hohe Druckfestigkeit, dagegen ist seine 
Zugfestigkeit nur halb so groB als die des sog. WeiBholzes, das auf 
der Zweigoberseite entsteht. Auch bei LaubhOlzern hat neuerdings 
Jaccaed 135 ) in entsprechender Verteilung Zugholz mit dicken Zellu- 
losefasern und Druckholz mit diinnwandigen verholzten Easern nach- 
gewiesen. Da die Oberseite zumeist auf Zug, die Unterseite auf 
Druck in Anspruch genommen wird, so ist die Ausbildung dieser 
Gewebe demnach zweckentspreehend. Es steht fest., daB auch diese 
differente Ausbildung der sekundaren Gewebe wenigstens zum Teil 
auf eine Wirkung der Schwerkraft zuruckzuftihren ist. Zum minde- 
sten gilt das fur das Botholz der Coniferen 136 ), das auch auf der 
Unterseite liegender Stamme entsteht, wo Spannungen kaum in Be- 
tracht kommen — doch diirften Zug- und Druckwirkungen, bedingt 
durch die Last der Zweige, mindestens mitbeteiligt sein 133 ). 

4. Mechanisclie Einfllisse. 

Ein Druck auf die wachsende Zelle mufi das Wachstum hemmen 
und kann schlieBlich sogar zu einer volligen Sistierung ftiliren. Die 
ina Wachstum gehinderten Zellen tiben dann ihrerseits auf ihre Um- 
gebung einen Druck aus ? der oft zu recht bedeutenden mechanischen 
Leistungen fiihrt. Wie Pfeffeu 133 ) zeigte, kommt dieser AuBen- 
druck dadurch zustande, dafi die Zellwand durch Flachen wachstum 
entspannt und der ganze osmotische Druck gegen die auBere Wider- 
lage gelenkt wird; in Einzelfallen konnte sogar eine Steigerung des 
osmotischen Drucks unter solchen Umstanden wahrgenommen werden. 
Vielfach kann die Pflanze durch sol che Druckwirkungen eine Be- 
seitigung des auBeren Widerstandes erzielen; die Wurzel kann als 
Seitenwurzel die Rinde der Mutterwurzel durchbrechen 134 ) oder sie 

128) Wiesner 1895 Ber. Bot. Ges. 13 481; 1896 Ber. Bot. Ges. 14 180. 

129) Uespjeujng 1905 Bot. Cbl. Beih. 19 I, 213. 

130; Uesprung 1906 Biol. Cbl. 26 257; 1912 Bot. Cbl. Beih. 29 I, 159. 

131) Sonntag 1904 Jahrb. wiss. Bot. 39 71. 

132) Ewart 1906 Annals Bot. 20 201. 

133) Peefeer 1893 Druck- u. Arbeitsleistung (Abh. Kgl. Ges. Leipzig 
20 233). 

134) Pond 1908 Bot. Gaz. 46 410. Lenz 1911 Cohns Beitr- z. Biol. 
10 235. 

135) Jaccaed 1917 . Vierteljahrssehr. Natf. Ges. Zurich 62 303. 

136; R. Haetig 1901 Holzuntersuchungen Berlin. 
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kann sehr vie! groBere Leistungen aufweisen, z, B. Felsen 
sprengen 137 ). 

Umgekehrt wie ein Druck muB ein Zug auf die Zelle wirken. 
Man wird also eine W achstumssteigerung in der Richtung des Zuges 
erwarten, und eine solche ist in der Tat leicht nachzuweisen, wenn 
man z. B. einen Stengel durch Gewichte delint. Der Zug hat aber 
bei Beginn seiner Wirkung noch einen EinfluB ganz anderer Art; er 
wirkt als Reiz und ftihrt zu einer Wachstumsretardation, auf die 
erst spater die eben besprochene Besclileunigimg folgt 138 ). Eine 
Steigerung des Wachstums durch Zug ohne solche transitorische 
Hemmung hat Knoll 139 ) bei den sehr duktilen Zellen von Coprinus 
beobachtet. 

In zweiter Linie ware zu untersuchen, ob Zug und Druck Ein- 
flufi auf die Ausbildung der Gewebe haben. Da man an reifenden 
Eruchten eine zunehmende Ausbildung mechanisch wirksamer Ele- 
mente beobachten kann, lag es nahe, hierin eine Zugwirkung zu ver- 
muten. Zahlreiche Experimentalstudien 140 ) haben aber gezeigt, daB 
ein gleichmaBiger Langszug im allgemeinen eine solche Wirkung 
nicht austibt. Dagegen ftihren Spannungsdif f erenzen , wie S. 61 
schon bemerkt, in der Tat zu sehr auffalligen anatomischen Aende- 
rungen: die Zugseite weist verstarkte Dicke der Membranen auf, die 
Druckseite bleibt dilnnwandig. — Bei Druckwirkung, wie sie z. B. 
durch Eingipsen erzielt wird, pflegen die Zellen der Meristeme lange 
Zeit unverandert zu persistieren und nach Aufhebung der Hemmung 
ihr Wachstum wieder aufzunehmen. Zellen, die in Streckung be- 
griffen waren, gehen allmahlich in Dauerzustand itber, wobei sie viel- 
fach kleiner und weniger differenziert bleiben als unter normalen 
Bedingungen 141 ). 

Wenn somit mechanische Einfltisse nicht ohne EinfluB auf die 
anatomische Struktur der Pflanze sind, so kann man beziig- 
lich der Anordnung der Glieder durchaus nicht dasselbe be- 
haupten. Die „mechanische Theorie c< der Blattstellung, von der an 
anderer Stelle zu sprechen sein wird, hat sich wenig bewahrt; nur 
Gestaltungsprozesse untergeordneter Art lassen sich auf Druck 
zuruckfuhren 142 ). Eine Ausnahme machen die Seitenorgane an ge- 


.137) Anschauliche Beispiele von meckanisehen Wirkungen der Pflanzen 
in popularer Form bei Stone Pop. science monthly (September 1913). 

138) Hegler 1893 Beitr. z. Biologie 6 383. 

139) iKnoll 1909 Sitzungsber. Wiener Akad. 118 I 575. 

140) V oeciitin o 1902 JSTachrichten Ges. d. Wiss. Gottingen Heft 5; 1908 
Unters. z. exp. Anat. u. Pathol. Tubingen, Wiedersheim 1902 Jahrb. wiss. Bot. 
38 41 (vgl. aixch Bot. Ztg. 62 II 135. Ball 1908 Jahrb. wiss. Bot.39 505. 
Wildt 1906 Diss. Bonn. Flaskamper 1910 Flora 101 181. Bordner Bot. 
Gaz. 48 251. Brush 1912 Bot. Gaz. 53 453. Pennington 1910 Bot. Gaz. 50 
267. Keller 1904 Diss. Kiel. Die Frage ist indes noch nicht vollig geklart. 
Jaccard hat neuerdings (1914 Trav. de biol. veget. Livre dedie a Gaston Bonnier 
Nemours) gef unden, dah in gespannten Wurzeln von Laubholzern die Zahl der 
GefaBe und ihre Weite betracntlich vermehrt, das Sklerenohym aber ganz diinn- 
wandig bleibt. Hier wiirde also der Zug genau entgegengesetzt wirken als auf 
der Zugseite gekrummter Sprosse, auch anders als in den gleichmaBig belasteten 
Ranken von Passiflora, bei denen Brush dickwandigeres Mark beobachtet hat. 
Bot. CbL 125 243. 

141) Newcombe 1894 Bot. Gaz. 19 149. Hallbauer 1909 Diss. Leipzig. 
Grabert 1914 Diss. Halle. 

142) Goebel 1913 Organographie 2. Aufl. 1 426. ■ 
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krummten Gliedern* da zeigt sich nicht selten ein Unterschied 
zwischen Konkav- und Konvexseite. 

Besonders an gekrtlmmten Wurzeln 143 ) sieht man die Seiten- 
wurzeln ausschliefilich auf der Konvexseite auftreten (Fig. 30). 
Noll hat jsich bemiiht zu zeigen, da B die Spannungsdifferenz zwischen 
den beiden Seiten nicht die Ursache der einseitigen Wurzelbildung 
sei, und er ist zu der Schlufifolgerung gekommen, die Pflanze miisse 
auf die Kriimmung als solche in der genannten Weise reagieren. 

Wenn man aber die zweistrahlige Lupinenwurzel in zwei Langs- 
halften z.erlegt derart, daJB jede einen GefaJBstrahl erhalt und demnach 

auch ein Stuck rhizogene Schiclit 
fiihrt, so zeigt sich, dafi man jetzt 
Seitenwurzeln in ganz gleicher 
Weise erhalt, einerlei ob die Mutter- 
wurzel konkav, konvex oder gerade 
ist 144 ). Wir glauben daraus schlieBen 
zu mtissen, daJ3 in der intakten ge- 
krumxhten Wurzel eben doch die 
Spannungsdifferenz zwischen den 
rhizogenen Schichten zur einseitigen 
Unterdriickung der Seitenwurzeln 
fuhrt, doch konnte es sich auch, 
wie Goebel 145 ) vermutet, um „Er- 
nahrungsdifferenzen“ handeln. 

Kontakt. Eine ganz auf- 
faliende Reizwirkung tritt uns dann 
ferner bei einer anderen Art von 
Druck entgegen, bei einem Druck, 
der nahe benachbarte Parfcien der 
Pflanze mit verschiedener Intensitat 
trifffc- Ein solcher als „Kontakt“ 
bezeichneter Druck wird durch 
feste Korper, insbesondere solche 
mit rauher Oberfl&che hervor- 
gerufen. Reizbarkeit durch Kon- 
takt wird uns besonders bei ge- 
wissen Bewegungserscheinungen entgegentreten, aber auch im Ge- 
biete der Organbildung finden sich nicht wenige Beispiele fur sie. 
Eigenartige Kontakterfolge sind bei den Ranken von Ampelopsis- 
arten bekannt geworden, die durch Bertihrung ihrer Spitze mit einem 
festen Korper zur Ausbildung besonderer Hafts cheiben veranlaJBt 
werden. Mucor stolonifer macht Stolon en, die,, wenn ihre Spitze 
mit dem Substrat in Bertihrung kommt, sich mit einigen Rhizoiden 
festklammern und dann zur Bildung von Sporangientragern tiber- 
gehen 146 ). Welche Rolle der Kontgkt bei der Ausbildung der 
Haustorien von Cuscuta spielt, ist noch nicht ganz geklart 147 ). 


143) Noll 1900 Landw. Jahrb. 29 361. Nobdhausen 1907 Jahrb. wiss. 
Bot. 44. Gebtz 1914 Lurid. Univ. Arsskr. N. F. (2) 10. Luxdegaedh 1913 
Arch. f. Entwicklungsmechanik 37 509. 

144) Klatt 1909 Ber. Bot. Ges. 27 470. 

145) Goebel Einl. in die exp. Morphologie. Leipzig 1908. 

146) Wobtmann 1881 Bot. Ztg. 39 368. 

147) Gebtz 1920 (Cbl. Bakt. II 51 287). Zeitsehr. f. Bot. 12 684. 



Konvexseiten entwickelt. Nach Noll. 
Aus „Lehrbuch d. Bot. f. Hochschulen K . 
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Verwundung. Meclianische Einfliisse konnen schlieBlich zum 
Tod der Zellen fiihren; so entstehen Wunden, und auf Verwundung 
folgt W undheilung. Die Heilung verlauft sehr verschieden, je 
nach dem Alter und der Beschaffenheit des betroffenen G-ewebes 148 ), 
Die verwundeten Zellen, eventuell auch deren nachste Nachbarn, 
gehen zugrunde, eine darauffolgende Zellschicht aber reagiert, wenn 
sie noch Plasma flihrt, durch Organbildung auf die Verwundung. 
Manche Parenchymzellen pflegen, ohne zu wachsen, einfach einige 
dem Wundkontur parallel laufende Teilungen auszufiiliren und die 
Wande zu verkorken. So wird durch Wundkork das lebende Gewebe 
von dem toten abgegrenzt. Wir konstatieren an dieser Stelle nur die 
Tatsache, daB auch schon ausgewachsene Zellen durch „Wund- 
reiz“ zu einer Teilung veranlaflt werden. Auf die ursachlichen Ver- 
haltnisse soil erst spater eingegangen werden. (S. 133.) 

Neben dieser einfachen W undheilung durch Kork findet sich in 
an deren Fallen eine kompliziertere, aber durch zahlreiche Ueber- 
gange mit ihr verknlipfte, die Bildung eines Callus. Die intakt ge- 
bliebenen Zellen in der Nahe des Wundrandes fangen an lebhaft zu 
wachsen und wolben sich gegen die Wunde vor; es entstehen Zell- 
teilungen, und schlieBlich findet man ein diinnwandiges, meist groB- 
zelliges Gewebe von unregelmaBiger Gestalt, eben den sog. Callus. 
Zur Callusbildung scheinen die meisten mit Protoplasma und Kern 
ausgestatteten Zellen, auch die Epidermiszellen, befahigt zu sein, 
aber begreiflicherweise erfolgt sie in jugendlichen Zellen, vor allem 
im Cambium, meistens lebhafter als in ausgewachsenen Zellen. 
Kleinere Wunden, wie Stichwunden in Blattern, konnen nun durch 
Callus ganz ausgefiillt werden, an groBeren entsteht nur eine Kand- 
wucherung und die auBersten Calluszellen verkorken; damit ist dann 
ein Ersatz der Epidermiszellen erzielt, der freilich nur in ganz 
seltenen Fallen in typischen Epidermiszellen besteht 149 ). Audi 
andere Ersatzbildungen gehen vielfach aus dem Callus hervor. Sie 
laufen in der Eegel darauf hinaus, daB die fehlenden Glieder wieder 
gebildet werden (vgl. S. 147, Restitution). 

GroBen EinfluB haben Verwundungen auf die Tatigkeit des 
Cambiums; sie fiihren da zur Bildung abnormer Gewebe 150 ), die als 
Wundholz und Wundbast bezeichnet werden. Hier soil nur uber das 
Wundholz berichtet werden. Insbesondere nach Quereinschnitten 
in Stamme tritt es auf, und zwar nicht nur unmittelbar an der Wund- 
stelle selbst, sondern auch noch bis zu einer Entfernung von mehreren 
Zentimetern; schlieBlich geht es allmahlich in die typischen Gewebe 
liber. 

In erster Linie ist es durch die Klirze seiner Elemente charakte- 
risiert, die mit Querteilungen der Cambiumzellen zusammenhangt. 
AuBerdem pflegt das Parenchym stark liber die sklerenchymatischen 
Elemente zu dominieren. Unter Umstanden kommen auch im Ver- 
lauf der GefaBe starke Abweichungen vom Typus vor, die bis zur 
Bildung von Knaueln 151 ) fortschreiten konnen. Auf diese Erschei- 
nungen wird a. a. 0. zurlickzukommen sein. (S. 155.) 


148) Massart 1898 Mem. cour. Aead. belg. in 8° 57. 

149) Voechting 1908 Unters, z. exper. Anat. u. Pathol. I Tubingen. 

150) de Vries 1876 Flora 59 2. Kuster 1916 Pathol. Pflanzenanatomie 
2. AufL Jena S. 85. 

151) Maule 1895 Faserverlauf im Wundholz. Bibl. botanica 33. 
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5. Chemische Einflttsse. 

Das Waclistum ist an das Vorliandensein einer gewissen Menge 
von Stoffen gekettet. Nur wenn die als Nahrstoffe bezeichneten Sub- 
stanzen: Wasser, Nahrsalze, organischeSubstanzen gegeben sind, kann 
Wacbstum beginnen und unterhalten werden. Neben ihnen spielen 
aber nicbt selten unnotige Stoffe Oder sogar Gifte eine Eolle, 
indent sie das Wachstum auslOsen, seine Geschwindigkeit und seine 
Dauer beeinflussen oder schliefilich bei der Formbildung mafigebend 
werden. 

Wachstumsbeginn. Viele Pflanzen werden aus der Euhe- 
periode durch Stoffzufulir aufgeriittelt und beginnen dann mit ihrer 
Entwicklung. Samen und Sporen sind meistens mit alien zum 
Waclistum notigen Stoffen, mit der einzigen Ausnahme des Was- 
sers, aucli in der Euhe versehen, und dieses spielt dann die Haupt- 
rolle als Wecker des Wachstums. Die Sporen vieler Pilze brauchen 
wie zum dauernden Waclisen oft aucli zur Keimung organise he 
Nahrlosungen. Man wird also annehmen, dafi die in ihrem Innern 
gespeiclierten Eeservestoffe nicht geniigen, um das Waclisen in Gang 
zu setzen. Wenn aber in bestimmten Fallen die organische Nahr- 
losung durch Paraffin ersetzt werden kann 152 ), dann zeigt sich 
deutlich, dafi die Bedeutung solcher Stoffe nicht auf dem Gebiete der 
Ernahrung liegen kann. Von manchen Sporen und Samen ist ja 
fruher gezeigt worden, dafi sie Licht zum Keimungsbeginn notig 
haben. Dieses hat wohl zweifellos die Bedeutung, gewisse Stoff- 
weehselvorgange in Gang zu setzen. Deshalb kann auch das Licht 
durch Sauren, Salze usf. ersetzt werden, Stoffe, die vielfach nicht 
als Nahrstoffe, sondern nur als sog. „chemische Eeize“ in Betracht 
kommen. Es ist indes sehr wahrscheinlich, dafi gerade auf diesem 
Gebiet der Eeizbegriff am ersten aufzugeben sein wird und durch 
einfachere Vorstell ungen zu ersetzen sein diirfte. Vermutlich handelt 
es sich in der Mehrzahl der Falle um katalytische Wirkungen. 

Von „chemischer Eeizung“ spricht man gewohnlich dann, wenn 
die betreffenden Stoffe offenkundig Wirkungen austtben, die nichts 
mit ihrem Nahrwert zu tun haben. Dahin gehort z. B. der wachs- 
tumsauslosende Erfolg, wie er teils bekannten, teils auch unbekannten 
Stoffen, insbesondere bei der Keimung von Sporen, Pollenkornern 
und Samen zukommt. Im folgenden einige Beispiele: Die Pollen - 
korner von Mussendaeaarten keimen nach den Beobachtungen von 
Btjrck 153 ) in destilliertem Wasser nur dann, wenn demselben ein 
Stiickchen der Narbe beigelegt wird. Wahrscheinlich enthalt die 
Narbe Lavulose, denn von alien gepriiften Stoffen, insbesondere unter 
denZuckerarten, war sie der einzige, der wirkte, wenn auch nur ganz 
minimale Spuren geboten wurden. Wenn es sich hierbei um den 
Gewinn eines zum Wachstum notigen Stoffes handelte, dann ware 
schwer verstandlich, warum nicht Dextrose denselben Dienst leisten 
sollte. Wenn die Wirkung der Lavulose aber blofi in einem Wachs- 
tumsreiz besteht, dann ist die grofie Spezialisierung begreiflich. Auch 
zeigen nahverwandte Spezies oft sehr bedeutende Unterschiede ; der 
Pollen von Pavetta javanica keimt nur in dem Extrakt der Narbe der 
gleichen Art oder von Pavetta fulgens, nicht aber in dem anderer 

152) Pfefegr 1904 Pflanzenphysiologie II 130. 

153) Burck 1900 Kon. Akad. van Wefensch. Amsterdam. Proceedings. 
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Arten. — Im AnschluB liieran sei envahnt, dafi nach de Bary 154 ) die 
Sporen von Completoria, Protomyces, Synchytrium meist nur auf 
ihren Wirtpflanzen zur Keimung gebracht werden, und dafi Oro- 
banche und Lathraea nur in der Nalie der passenden N&hrwurzel 
Hire Entwicklung beginnen. Es kann nicht bezweifeit werden, dafi 
auch in diesen Fallen der Wachstumsreiz von bestimmten chemischen 
Substanzen ausgeht, die aus den jSTalirpflanzen herausdiffundieren ; 
dock sind diese noch nirgends isoliert worden. Audi die Haustorien 
von Odontites sowie Osyris bilden sich durch chemische Eeize, die 
von der Nahrpflanze ausgehen 155 ). Ferner spielen bei der Keimung 
der Samen von Wasserpflanzen chemische Eeize eine groBe Eolle 156 ). 

Waehstumsgeschwindigkeit und Dauer. Jeder Nahrstoff 
kann der Pflanze in einer Konzentration dargeboten werden, die ein 
maximales Wachsen zur Folge hat. Diesem Optimum steht dann 
einerseits ein Minimum, andererseits ein Maximum gegeniiber. Ein 
Minimum, weil eben eine gewisse Menge eines jeden Nahrstoffes 
notig ist und nicht ersetzt werden kann durch einen UeberfluB der 
andern ; ein Maximum, weil selbst die unentbehrlichsten Stoffe 
schlieBlich chemisch oder wenigstens osmotisch das Wachstum 
hemmen konnen. Bei den unnotigen Stoffen kann zunachst nur von 
einem Maximum gesprochen werden, insofern auch sie chemisch oder 
physikalisch wachstumshemmend wirken. Es hat sich aber gezeigt, 
daB manche Gifte in submaximaler Dosis eine ganz unerwartete, 
namlich eine wachstumsfdrdernde Wirkung haben. 

Es seien ein z eine Stoffe von groBer Wichtigkeit herausge- 
griffen. 

Sauer stoff. Eine besondere Eolle unter den Stoffen, die den 
meisten Pflanzen unentbehrlich sind, spielt der Sauerstoff. Er ist 
ja kein ,,Nahrstoff“ im gewdhnlichen Sinne des Wortes, denn er 
steht nicht mit dem aufbauenden, sondern mit dem destruktiven 
Stoffwechsel, mit der Atmung, in Beziehung. Das Wachstum wird 
durch die Konzentration des gebotenen Sauerstoffes in sehr erheb- 
licher Weise beeinflufit. Auch wenn dafiir gesorgt wird, daB der 
Luftdruck im ganzen unverandert bleibt, so pflegt auf eine Ab- 
n a lime des Sauerstoffes eine Wachstumsbeschleunigung einzutreten. 
In manchen Fallen ist auch bei Zunahme der Partiarpressung des 
Sauerstoffes eine VergroBerung der Waehstumsgeschwindigkeit wahr- 
genommen worden. Unter alien Umstanden kann man aber den 
Sauerstoffgehalt der Luft so steigern und so verringern, dafi er 
wachstumshemmend oder schlieBlich todlich wirkt (Maximum und 
Minimum des Sauerstoffs). In der Lage dieser Punkte treten uns 
zunachst einmal spezifische Differenzen entgegen. Das Maximum 
liegt sehr tief bei einigen Anaeroben ; so z. B. 0,001 Atm. bei 
Bactridium butyricum; 0,003 Atm. bei Clostridium butyricum; 0,01 
beim Rauschbrandbazillus ; 0,2 bei den Schwefelbakterien; 0,7 bei 
den Thiobakterien. Manche dieser Formen gehen bei vollem Sauer- 
stoffzutritt schon in einigen Minuten zugrunde 157 ). Bei vielen fakul- 
tativen Anaerobionten und bei Aeroben steigt das Maximum bis zu 


154) de Bary 1884 Morphologie u. Biologie der Pilze. Leipzig. 

155) Heinricher Jahrb. wiss. Bot. 81 120 Odontites ; brief lioh fur Osyris. 

156) A. Fischer 1907 Ber. Bot. Ges. 25 108. 

157) Bachmann 1912 Cbl. Bakt. (II) 36 1. 
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Werten Ton 9 Atm. 158 ). Ebenso hat auch jeder Organismus sein 
spezifisch.es Minimum, das bei den Schimmelpilzen im ganzen holier 
ist als bei den Bakterien; fur Phycomyces liegt es z.B, bei 0,6 Volum- 
proz. Sauerstoff. Die hoheren Pflanzen konnen daher unter Um- 
standen, die zur intramolekularen Atrnung fiihren, Wachstum im.all- 
gemeinen nur kurze Zeit oder gar nicht mehr ausfiihxen, doch zeigen 
sich zwischen den einzelnen Spezies groBe Differenzen. Reis und 
manche Wasserpflanzen keimen ohne Sauerstoff 159 ), andere Keim- 
iinge sind mehr oder weniger auf die Sauerstoffatmung ange- 
wiesen 160 ). Die Distanz zwischen Minimum und Maximum ist ganz 
auBerordentlich verschieden, und es entspricht durchaus nicht einem 
niedrigen Minimum auch ein niedriges Maximum. Namentlich die 
fakultativ Anaeroben zeichnen sich nach Porodko durch sehr weit 
auseinanderliegende Kardinalpunkte aus, wahrend die obligat An- 
aeroben sehr enge Grenzen haben. — JSfeben den spezifischen Dif- 
ferenzen treten nun in der Lage von Maximum und Minimum auch 
individuelle Verschiedenheiten auf, und Wund 161 ) hat gezeigt, daJS 
die verschiedenen Wachstumsfunktionen des Organismus, wie Sporen- 
bildung, Sporenkeimung, Wachstum, in verschiedener Weise vom 
Sauerstoff abkangig sind. 

Wasser. Neben dem Sauerstoff wird man dann dem Wasser- 
g eh alt der Pflanze eine besonders groBe Bedeutung ftir das 
Wachstum zuschreiben mtissen, und da dieser abhangt von der Menge 
des im Boden zur Verftigung stehenden Wassers einerseits, von der 
Transpiration andererseits, so hat die Feuchtigkeit des Bodens und 
der Luft einen sehr groBen Einflufi auf die Wachstumsgeschwindig- 
keit und schlieBlich gewohnlich auch auf die GroBe und Gestalt der 
Pflanzen. 

Durch Wasserentzieh ung wird auch bei solchen Pflanzen, die 
den Zustand der Lufttrockenheit in latentem Leben tiberdauern 
konnen, das Wachstum vollig sistiert. Lange vor Erreichung der 
Lufttrockenheit tritt die Vernichtung des Turgors ein, die sich 
auBerlich am Welken der Pflanzenteile kenntlich macht. Nach Auf- 
hebung der Turgeszenz hort aber das Wachstum uberall auf. Der 
Wasserverlust kann nun entweder durch Transpiration bei unge- 
nugendem WasserzufluB, oder auch durch osmotische Mittel, durch 
Anwendung solcher Salzlosungen, die keinen chemischen EinfluB 
haben, bewirkt werden. Der Erfolg ist in beiden Fallen nicht iden- 
tisch und das ist schon aus dem Grunde begreiflich, weil bei 
osmotischer W asserentziehung vielfach, wie frilher besprochen wurde, 
durch Eindringen des Salzes oder durch Neuschaffung von osmotisch 
wirkenden Stoffen eine Reaktion erfolgt, die an einer welken Pflanze 
nicht moglich ist. Auch wird eine welke Pflanze schwer in dem be- 


158; Porodko 1904 Jahrb. wiss. Bot. 41 1. 

159) Crooker 1907 Bot. Gaz. 44 375. Takahashi zit. nach Czapek Er- 

gebnisse- d. Physiol. 9 598. ■ 

160) Wieler 1883 Enters. Tiibingen 1 189; 1901 Ber. Bot. Ges. 19 366. 
Naboxic h 1910 Bot.. Obi. Beih. (I) 7. Lehmann 1911 Jahrb. wiss. Bot. 49 61. 
feHULL 1911 Bot. Gaz. 52 453. Ob die gelegentlich beobadhtete Wiederaufnahme 
des Wachs turns im sauerstofffreien Raum auf einer stimulierenden Wirkung von 
Giftstoffen, die bei anaerober Atmung entstehen, beruht, wie Nabokich mernt, 
scheiiit uns nicht erwiesen; ebenso wenig, da 6 die endliche vollige Bistierung des 
Wachs turns durch die Zunahme dieser Giftstoffe bedingt sein mu6. 

16p Wund 1906 Kardinalpunkte d. Sauerstoffkonzentration. Diss. Marburg, 
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stimmten Wassergehalt zu erhalten sein, sie wird entweder neues 
Wasser aufnehmen und sich erholen, oder sie wird noch mehr ab- 
geben and zugrunde gehen. Dagegen kann man manclie Pflanzen 
sehr lange in plasmolysiertem Zustande erhalten, Algen z. B. viele 
Wochen lang, ohne dab sie absterben; ein Wachstum aber ist 
meistens nicht an ihnen zu bemerken, nur zur Neubildung von Mem- 
bran kommt es. Mit Zunahme des Wassergehaltes der Zellen geht 
das Wachstum eine Zeitlang diesem proportional vor sich, wird aber 
durch ein Zuviel an Wasser wieder gehemmt ; so kann z. B. die In- 
jektion der Interzellularen das Wachstum hemmen. 

Eine besondere Bedeutung kommt dann den Schwank ungen 
des Wassergehaltes zu. Vielfach sind Schaidigungen durch sie beob- 
achtet. Eine solche bringt z. B. der EinflujB des osmotischen Wertes 
im Aufienmedium hervor, und die Schwankungen desselben, wie sie 
z. B. an der Mtindung der Pliisse ins Meer, im Zusammenhang mit 
Ebbe und Flut, beobachtet werden, konnen nur wenige Algen er- 
tragen 162 ). 

Den EinflujB versc-hiedenen Wassergehaltes im Bo- 
den auf Wachstum und Gestaltung der Pflanze hat neuerdings Rip- 
pel 163 ) in methodisch einwandfreier Weise untersucht. Er hat 
Sinapis alba in Komposterde kultiviert und daftir gesorgt, daB bei 
guter Versorgung mit Nahrsalzen einerseits ein Wassergehalt von 
25 Proz., andererseits von 55 Proz. der Wasserkapazitat des Bodens 
dauernd den Pflanzen geboten war, wall rend die Transpiration in 
beiden Kulturen gleich war. Dann nahm Trockengewicht und GroBe 
der ganzen Pflanze und ihrer einzelnen Zellen mit dem Wasser- 
gehalt betrachtlich zu und kam in der Feuchtkultur auf den drei- 
fachen Wert der Trockenkultur. In trockenem Boden entstehen also 
Zwerge, was eine direkte Polge des Wassermangels sein dtirfte. 

Nahrsalze. Aehnlich wie verschiedener Wassergehalt des 
Bodens wirkt ein verschiedener Gehalt an Nahrsalzen. Alle un- 
entbehrlichen Nahrstoffe sind als Wachstumsbedingungen zu be- 
zeichnen, und jeder derselben muB zum mindesten in einer bestimmten 
kleinsten Menge gegeben sein, damit Wachstum tiberhaupt eintritt. 
Ein UeberfluB der anderen ntitzt aber der Pflanze nichts, wenn einer 
in zu geringer Quantitat vorhanden ist. Es erfolgt dann Wachstum 
im Hungerzustand, und dieses fuhrt zumeist zu Zwergwuchs, 
einer Verkleinerung der ganzen Pflanze, die man als ,,harmonisch“ 
bezeichnet hat, weil wenigstens auf den ersten Blick alle Teile in 
gleicher Weise reduziert erscheinen. Bei genaueren Studien 164 ), 
insbesondere bei Berucksichtigung der Anatomie zeigte sich freilich, 
daB die geringe GroBe der Zweige nicht einfach durch Verkleinerung 
aller Teile zustande kommt. Einen Begriff vom Aussehen solcher 
Pflanzen geben z. B. die Angaben von Heinricher 165 ), der 
Pflanzen von Sinapis nigra beobachtete, die bei Dichtsaat auf 
schlechtem Boden nur eine Hohe von 18 mm erreichten, dabei aber 
eine Bliite und aus dieser sogar ein Schotchen produzierten. 
Aehnliche Ktimmerlinge erzielte Lupke 166 ) in kalifreien Kulturen, 


162) Oltmanns 1891 Sitzber. Berlin. 

168> Rippel 1919 Beihefte Bot. Cbl. 36 I 187. 

164) Gauchery 1899 Ann. sc. nat. (8) 9 61. 

165) Heinricher 1896 Ber. naturwiss. Verein Innsbruck 22 . 

166 ) Lupke 1888 Landw. Jahrb. 17 912. 
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und auch Fig. 31 stellt einen solchen vor. Die geringe Grofie, die 
demnach manche Pflanzen bei Nahrstoff mangel annehmen, kann als 
eine Anpassungserscheinung betrachtet werden, da es so dem Orga- 
nismus ermbglicht wird, seine Entwicklung abzuschliefien, wahrend 
bei Verwendung der Nahrstoff e zu Organ en normaler Grofie vielleicht 
nur ein einziges Blatt gebildet werden konnte, womit dann die Ent- 
wicklung zum Stillstand gelangt ware. Umgekehrt wie Mangel 
an Nahrsalzen wirkt reichliche Dtingung auf Riesenwuchs bei 
Pflanzen bin. Auch dieser wird im allgemeinen harmonisch er- 
folgen. Die harmonische Veranderung des Wachstums ist aber 
nicht die einzige Reaktion der Pflanze auf Nahrstoffmangel oder 
-iiberfluJS, vielmehr tritt in besonderen Fallen 
auch unharmonisches Wachstum ein. Man findet 
namlich bei M a n g e 1 an S t i c k s t o f f , doch auch 
an Phosphor, eine Ueberverlangerung ltJ7 ) 
von Wurzeln, Wurzelhaaren, Internodien. Man 
kann dieselbe als „Etiolement“ bezeichnen, und 
in ihrer biologischen Bedeutung schlieJBt sie sich 
offenbar an das Lichtetiolement eng an. 

Gifte. Wie bemerkt, wirken viele Stoffe, 
auch unentbehrliche Nahrstoffe bei einer gewissen 
Konzentration schadlich, und wenn die Sclia- 
digung nicht auf physikalische (osmotische), 
sondern auf chemische Wirkung zuriickzufuhren 
ist, dann kann man diese Stoffe „ Gifte nennen. 
Viele pflanzliche Stoffwechselprodukte sind 
namentlich fur andere Organismen giftig. Fur 
den Organismus, der sie erzeugt, konnen Stoff- 
wechselprodukte auch niitzlich sein und wenn 
sie schadigen, so pflegt diese Wirkung sich meist 
erst bei hoherer Konzentration einzustellen. So 
tritt mit der Zunahme z. B. des Alkohols oder 
der Sauren bei manchen Garungen schlieJBlich 
eine Entwicklungshemmung ein, und auch die 
Fig. 31. Eosenkeimling, in hoheren Pflanzen auftretenden Produkte konnen 
der im ^ botanischen schadlich wirken, wie z. B. die Kohlensaure oder 
SSh® AnSbad£f vl die Oxalsaure. Fur die Kohlensaure steht fest, 
niger Blatter, im ersten dab llire Zunahme m der Luft auf emige Prozent 
Jahr zur Bliitenbildung die Assimilation f ordert lb9 ), dafi sie aber 
sehritt. Nat. Gr. das Wachstum hemmt. Bei Wurzeln wirken 
schon 5 Proz. C0 2 wachstumshemmend und bei 
25 — 30 Proz. wird das Wachstum ganz eingestellt. Fur Stengel sind 
die entsprechenden Zahlen 15 Proz. und 20 — 25 Proz. In der 
Natur wird es freilich nicht leicht zu solchen Anhaufungen von 
C0 2 kommen, da diese von der griinen Pflanze zerlegt und damit 
unschadlich gemacht wird. — In anderer Weise konnen etwa die 


167) Noll 1901 Landw. Jahrb. 29 361. W. Benecke 1903 Bot. Ztg. 61 19. 
Schone 1906 Flora 96 276. 

168) Nikitinski 1904 Jahrb. wiss. Bot. 40 1 . Bahn 1906 Centrbl. Bakt 
II 16 417. 

169) Fischer 1921 Angewandte Botanifc 3 129 Bornemann 1920 Kohlen- 
saure' und Pflanzenwachstum. Berlin. 

170) Chapin 1902 Flora 91 348. 
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Oxalsaure 171 ) oder sonstige saure Stoffwechselprodukte unschadlich 
gemacht werden, namlich durch Bildung unloslicher Salze. 

Aber auch Korper, die in der Pflanze nienials vorkommen, und 
denen sie wohi in der Natur gar nicht zu begegnen pflegt, sind oft 
selir lieftige Gifte, d. h. sie wirken schon in groBter Verdiinnung 
wachstumshemmend. Eine Aufzahlung dieser Gifte ist bier nicht 
geboten. Wir haben nnr zu bemerken, daB viele Stoffe fur Tiere und 
Pfianzen gleich giftig sind, wahrend andere selbst auf naheverwandte 
Organismen ganz verschieden wirken. Das erklart sich yielleicht zum 
Teil dadurch, daB das Protoplasma nicht tiberall identisch zusammen- 
gesetzt ist, vor allem aber dadurch, da,B beziiglich des Eindringens 
der Gifte in das Protoplasma auffallende Differenzen bestehen. So 
hat Pulst 172 ) zeigen konnen, daB Kupfervitriol, das im allgemeinen, 
wie die meisten Salze von Schwermetallen, ein heftiges Gift ist, auf 
Penicillium wohl nur deshalb keinen EinfluB hat, weil es von diesem 
Pilz nicht aufgenommen wird. Bei den Dauersporen und Samen, die 
ja auch gegen hohe Temperatur so unempfindlich sind, sind besondere 
Hiillen ausgebildet, auf deren Undurchdringlichkeit die Giftresistenz 
beruht; vielfach gelingt es erst bei Kombination von Gift- und Tem- 
peraturwirkung hier eine Totung zu erzielen 173 ). Ganz unverstand- 
lich ist uns aber, daB Zucker und Pepton, die fur die Mehrzahl der 
Pfianzen vorzugliche Nahrstoffe und nichts weniger als giftig sind, 
bei den Nitrobakterien (vgL Band 1) so heftige Giftwirkungen ver- 
ursachen. 

Von ganz besonderem Interesse bleibt die Tatsache, auf die auch 
schon frtiher (S. 67) aufmerksam gemacht werden muBte, daB manche 
Gifte in schwacher Konzentration durchaus keine schadigende, sdn- 
dern eine fordernde Wirkung haben; das gilt z. B. auch ftir Earko- 
tika 174 ). DaB die gleichzeitig eintretende Steigerung der Atmung 
mit der Wachstumsforderung ursachlich verkniipft ist, leuchtet ein. 

Formative Erfolge durch chemische Einwirkung konnen sehr 
auffallend sein. Dafxir zunachst einige Beispiele aus dem Ge- 
biete der niederen Pflanze. Basidiobolus ranarum ist ein Pilz aus 
der Familie der Entomophthoreen ; man findet ihn in den Exkre- 
menten der Frosche, und er kann, wie viele Pilze, in einer Nahr- 
losung, die neben den notigen Aschesubstanzen Zucker + Pepton, 
oder auch nur Pepton allein enthalt, gut kultiviert werden. In dieser 
Ldsung bildet dann der Pilz verzweigte zylindrische Faden, die durch 
senkrecht zur Oberflache stehende Wande in Zellen gegliedert sind. 
Wachstum und Zellteilung gehen, solange die Mhrstoffe in ge- 
niigender Menge vorhanden sind, unbegrenzt in der gleichen Weise 
weiter. Durch Veranderung in der Ernahrung kann man aber auf- 
fallend anders aussehende Formen erzielen 175 ). Wird in der ISTahr- 
losung die Konzen trait ion stark erhoht, oder wird die Nahr- 


171; Die Pfianzen, die Oxalsaure in groherer Menge produzieren, sind 
iibngens viel resis tenter gegen dieses Gift als andere (Verschaffelt 1909 
Ann. Buitenzorg (II) Suppl. 3). 

172) Pulst 1902 Jahrb. wiss. Bot. 37 205. 

173; Schubert 1909 Flora 100. 

174) Z. B. Aether, vgl. Schroder 1908 Flora 99 156. Grottian- 1909 
Bot. Cbl. Beihefte 24 I 255. 

175) Baciborski 1896 Flora 82 107 ; 1907 Bull* acad. Oraeovie 898 (vgl. 
auch ebenda 1906, 764). 
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losung angesauert, so wire! das Langenwachstum gehemmt, die Zellen 
wercien mehr kuglig, und die Teilungen erfolgen nicht mehr in rein 
querer Richtung, sondern vielfach auch schief (Pig. 32 I). SchlieB- 
lich hort, insbesondere bei hoherer Temperatur, die Zellteilung bei 
fortlaufendem Wachstum und bei weitergehender Kernteilung ganz 
auf, man erhalt vielkernige Eiesenzellen wie Pig. 32 II und III. 
Solche sind auch bei anderen Pilzen unter bestimmten Bedingungen 
erzielt worden 176 ). Damit sind wir dann allerdings zu Pormen ge- 
langt, die nicht mehr normal sind, denn sie haben die Entwicklungs- 
fahigkeit eingebiifit und kOnnen nicht mehr zu „normalen“ Zellen- 
formen zuriickkehren. Nicht minder auffallende, aber doch „normale“ 
Gestalten erzielt man durch qualitative Ver- 
anderung der Nahrlosung, wenn man Zucker als 
C-Quelle beibehalt, als N-Quelle aber statt des 
PeptonsAmmoniak oderverwandteKorper (Amine) 
wahlt. Auch jetzt werden die Zellen mehr rund- 
lich, und die Teilungen erfolgen mehr unregel- 
maBig nach alien Richtungen des Raumes; 
weiterhin zeigt sich aber dann eine auffallende, 
mit Schichtung verbundene Wandverdickung 
(Fig. 32 IV), die sich an den Tochterzellen 
wiederholt. So ist dann die Einzelzelle schlieB- 
lich nicht nur von der eigenen Membran, sondern 
auch von der ihrer Mutterzelle und eventuell Ur- 
mutterzelle umschlossen. Aber die Membranen 
losen sich allmahlich auf, die Zellen werden frei, 
trennen sich voneinander und runden sich ab. 
Diese Wuchsform erinnert an die gewisserniederer 
Algen und soil deshalb auch wie bei diesen als 
„Palmella“-Form bezeichnet. werden. Bei Konstanz 
der Ernahrungsbedingungen kann [Basidiobolus 
unbegrenzt in dieser Palmellaform weiterwachsen. 

Von anderen morphogenen Wirkungen von 
Chemikalien erwahnen wir nur noch, dafi Sticho- 
coccus in konzentrierter Zuckerlosung erheblich 
langere Zellen erzeugt als sonst 177 ), und daB Spirogyra durch 
Aether zu tonnenformiger Anschwellung ihrer sonst zylindrischen 
Zellen veranlaBt wird 178 ). — Viel tiefgreifender ist die Wirkung 
einsei-tig einwirkender Chemikalien, die eine Polaritat induzieren 
(Fucus) 179 ) oder eine vorhandene verandern konnen 180 ) (Basidio- 
bolus [vgl. S. 140]). 

Als Beispiel fur die formative Wirkung chemischer Substanzen 
auf ho.here Pflanzen greifen wir das Wasser heraus. Es wurde 
oben schon gesagt, daB durch Trockenh'eit des Bodens Zwerge 
erzeugt werden. Diese sind nicht nur auBerlich durch die geringe 
GroBe und innerlich durch geringe ZellgrdBe, sondern auch durch 
anatomische Charaktere 163 ) ausgezeichnet. So wird bei ihnen eine 


176) Ritter 1907 Ber. Bot. Ges. 25 253. 

177) Artari 1904 Jahrb, wiss. Bot. 40 593. 

178) Gerassimoee Flora 94 79. 

179) Kniep 1907 Jahrb. wiss. Bot. 44 635. 

180) Raciborski 1907 zit. Anm. 175. 



Fig. 32. Basidiobolus 
ranarum. Nach Raci- 
borski. Jin 20-proz. 
Glukoselosung gewach- 
sen. II bei holier Tem- 
peratur in 10-proz. 

Glyzerin kultiviert. 
Ill Eiesenzellen bei 
gleicher Kultur; ohne 
Scheidewande, aber mit 
vielen Kernen. IV in 
Glukose und Ammon- 
sulfat erwachsenes Pal- 
mellastadium. 
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diclitere Nervatur und eine groBere Zahl von Spaltoffnungen 
besonders auf der Oberseite der Blatter beobachtet. Ob die auf die 
Flacheneinheit bezogene Zunahme dieser beiden Elemente ein- 
fach die Folge der ausbleibenden Streckung ist, verdient genauere 
Untersuchung. Im Blattstiel hat die Trockenpflanze mehr, aber 
freilich auch engere GefaJBe als die Feuchtpflanze. Wenn aber im 
Blatt der Trockenkultur die Bildnng von Sklerenchym gehemmt wird, 
so fordert das eine besondere Deutung, namlich wahrscheinlich die, 
daB die Trockenpflanzen relativ reich an Nahrsalzen sind, was auf 
eine Reduktion des Sklerenchyms hinwirkt. 

Feuchte und trockene Luft wirken ganz anders auf die 
Pflanze ein, als feuchter und trockener Bo den. Aus der selir um- 
fangreichen Literatur 181 ) ergibt sich, daB Hemmung und Steigerung 
der Transpiration sehr haufig in der Weise wirken, daB sie ihr 
eigenes Regulativ erzeugen; der Bau der Pflanze weist in trockner 
Luft Einrichtungen zur Transpirations hemmung, in feuchter Luft 
zur Transpirations f.o r derung auf. Die Veranderungsfahigkeit der 
Pflanze, auch der hbheren Pflanze, ist, das haben die Studien auf 
diesem Gebiete ergeben, eine sehr viel groBere, als man frtiher glaubte. 
Sie hufiert sich sowohl in der auBeren Form, wie im anatomischen 
Bau. Die in feuchter Atmosphere gewachsenen Individuen 
haben langere Internodien, lengere Blattstiele und groBere, aber auch 
dtinnere Blattspreiten. In den Versuchen von Kohl 182 ) wurden 
schwach transpirierende Blatter von Tropaeolum fiinfmai so groB 
wie die in trockener Luft (und in trockenem Boden) erwachsenen. 
Dabei werden die Organe „in feuchter Atmosphare weniger aus- 
modelliert £< , d^. h. die Ausbuchtungen der Lamina werden schwacher, 
die Kanten der Stengel nei gen zum Verschwinden; dieHaarbekleidung 
wird in feuchter Atmosphare verringert. Noch auffallender sind die 
anatomischen Unterschiede, vor allem bleibt in feuchter Luft die 
Gewebedifferenzierung auf geringer Stufe stehen, es treten ganz 
ahnlich wie im dunkeln Raum (S. 53) die von Kusteh als 'Hypo- 
plasien bezeichneten Strukturen auf. In trockener Luft dagegen wird 
die Kutikula verstarkt, Kollenchym und Sklerenchym gefdrdert, die 
Gefa.Be werden weiter und zahlreicher, in den Blattern tritt reich- 
lich Palisadenparenchym auf. Es ist nicht ausgeschlossen, daB die 
bei vielen (nicht sukkulenten) Xerophyten so besonders in die Augen 
fallenden machtigen Sklerenchymbildungen gar nichts mit dem 
Wassergehalt zu tun haben, sondern die Folge eines Mangels an 
Nahrst of f en sind. Tatsachlich kann selbst in Wasserkultur bei 
mangelhaftem Nahrsalzgehalt eine Vermehrung des Sklerenchyms 
erfolgen. 

Sehr auffallende Veranderungen sind bei der Kultur im feuchten 
Raum an Sukkulenten gemacht worden. Unsere Fig. 28 (S. 51) 
zeigt (nach Versuchen Buenners 183 ) den Habitus von Sempervivum 
assimile einmal (/) im normalen Zustand und bei II nach langerer 
Kultur im feuchten Raum. Bei schwacher Transpiration wird durch 
Streckung der Internodien die Wurzelrosette zunachst aufgeldst, 
spater wird dann aber doch wieder eine neue Rosette ausgebildet. 


181) Eberhardt 1903 Annales sc. nat. Bofc. (VIII) 18 69. 

182) Kohl 1886 Die Transpiration. Braunschweig. 

183) Brenner 1900 Flora 87 887. 
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Die Blatter wachsen auf der Oberseite starker als auf der Unter - 
seite und kriimmen sick dementsprechend im Bogen nach unten; 
gleichzeitig werden sie erheblich dunner. Diese Verringerung der 
Dicke, die ikuflosung der Bosette [die von Wiesner 184 ) aueh bei 
anderen Pflanzen unter denselben Umstanden beobachtet wurde] 
und schliefilich auch gewisse anatomische Aenderungen, z. B. Vor- 
wolbung der Epidermiszellen, betrachtet Brenner wolil mit Beclit 
als Einrichtungen zur Transpirationssteigerung. 

Wic bemerkt, erinnern viele von den im feuchten Baum be- 
obachteten Form- und Strukturanderungen sehr an die in der 
Duiikelheit auftretenden. Sempervivum assimile z. B. lost auch im 
dunkeln Baum seine Bosette auf; es bildet sie hier freilich iiberhaupt 
nicht mehr, und seine Blatter werden noch erheblich kleiner. Ver- 
mehrung der Luftfeuchtigkeit wird aber in der Natur sehr haufig 
mit Lichtverminderung Hand in Hand gehen, und umgekehrt werden 
bei starker Insolation auch meistens die Bedingungen lebhafter Tran- 
spiration gegeben sein. 

Eine noch weitergehende Transpirationshemmung als durch 
feuchteLuft kann man durch Ueberstreichen der Pflanze mit Paraffin 
erzielen 185 ). Unter dem EinfluB des Wassertiberf lusses entstehen 
starke VergroBerungen der Zellen, die zu auBerlich sichtbaren An- 
schwellungen, Intumeszenzen fiihren. 

Auf diesem ganzen Gebiete sind aber neue Untersuchungen 
dringend notig; sie werden moglichst alle Faktoren zu berucksich- 
tigen haben, also z. B. auch das Licht. Denn in den bisherigen 
Versuchen diirfte in der Begel feuchte Luft mit geringer Helligkeit 
verbunden gewesen sein. Auch wird darauf zu achten sein, dafi 
den in feuchter Luft wachsen den Sprossen nicht durch die Ein- 
schrankung der Transpiration zugleich dieNahrsalze entzogen werden, 
und daB andererseits die in trockener Luft wachsenden geniigend 
Wasser enthalten, um ihre Transpiration zu decken. 

Wasserpflanzen 186 ). Eine sehr auffallende Beizwirkung wird 
durch die dauernde Beriihrung mit fltissigem Wasser bei 
denjenigen Pflanzen erzielt, die eine solche tiberhaupt ertragen 
konnen; zweifellos handelt es sich da freilich nicht um eine einfache 
stoffliche Wirkung des Wassers, sondern um eine kombinierte Wir- 
kung vielen Faktoren: neben dem WassertiberfluB diirfte die Aende- 
rung der Beleuchtung und der Sauerstoffzufuhr wichtig sein. 

Amphibische Pflanzen, d. h. solche, die befahigt sind, sowohl 
auf dem Lande wie im Wasser zu leben, entwickeln im Wasser oft 
ganz andere Formen als in der Luft. Dies tritt zumal in der Gestalt 
der Blatter hervor, die im Wasser haufig lineal und sitzend oder 
aber fein zerschlitzt, an der Luft dagegen gestielt und mit breiter 
Spreite ausgebildet werden. Aber auch Blattstiele und Internodien 
zeigen im Wasser oft ein anderes Wachstum als in der Luft, und 
es erinnert ihr Yerhalten im Wasser an die Ueberverlangerung im 
Finstern. Das ist besonders der Fall bei untergetauchten Wasser- 
pflanzen, von denen gewisse Teile die Oberflache erreichen miissen 
(Stengel von Hippuris, Blattstiele von Nymphaea). Diese Pflanzen- 
teile sind d urch verschieden starke Streckung unter Wasser imstande, 

184) Wiesner 1891 Ber. Bot. Ges. 9 46. 

485) Schilling 1915 Jahrb. wiss. Bot. 55 177. 

186) Goebel 1908 Exper. Morphologie. Leipzig. 
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ihre Lange der Hbhe des tiber ihnen stehenden Wasserspiegels anzu- 
passen, in flachem Wasser kurz zu bleiben, in tiefein sehr lang zu 
werden. 

Anch die Gewebe der Wasserformen zeigen in an die Ab~ 
weichungen von denen der Landformen: in den Stengeln fehien die 
verdickten Zellen, und auch die Leitbiindel sind reduziert; die 
Blatter erinnern an Schattenblatter. Bei einer spateren Besprechung 
der Schattenblatter (S. 159) wird auch nochmals auf die Wasser- 
pflanzen zurtickzukommen sein. 

6. EinfluB fremder Organismen. 

Es eriibrigt uns jetzt noch, einen Blick auf die Beeinflussung 
der Pflanzengestalt durch andere Organismen zu werfen. Der 
Einwirkung solcher sozialer Einflusse kann sich die Pflanze so wenig 
entziehen, wie sie der Warme Oder der Schwerkraft ausweichen kann, 
denn liberally wo Organismen iiberhaupt Gedeihen finden, kommen 
sie zu mehreren vor und machen sich Konkurrenz. Sie tun das z. B., 
indeni sie sich das Licht oder die Nahrstoffe streitig machen oder 
indem sie Stoffe ausscheiden 187 ), die den fremden Organismus 
schadigen, den produzierenden aber fordern. Durch solche Einflusse 
wird also die AuBenwelt so verandert, daJB die grofie Mehrzahl der 
Konkurrenten zugrunde geht. — Eine andere Erscheinung des Zu- 
sa'mmenlebens sehen wir vor uns, wenn ein Organismus die Pflanze 
verletzt, wenn z. B. ein Tier Teile der Pflanze entfernt; dann 
konnen, sowohl durch die Verletzung selbst, wie auch infolge der 
Beaktion der Pflanze auf diese, eigenartige Veranderungen des 
Pflanzenkorpers zustande kommen. 

Neben den oben erwahnten physikalisch-chemischen Einwir- 
kungen der Organismen auf ihre Umgebung und der damit zu- 
sammenhangenden Beeinflussung anderer Organismen gibt es aber 
auch eine direkte Wirkung von Organismen aufeinander, wenn 
diese eine Lebensgemeinschaft bilden, wenn sie in Symbiose oder 
in ,,Antibiose £C leben. Auch hier wird in letzter Linie die Ursache 
der oft auBerordentlich groBen Veranderungen der Struktur und des 
Aussehens in chemischen, eventuell auch mechanischen Beeinflussun- 
gen zu suchen sein, aber trotzdem ist es einmal, weil wir diese Ur- 
sachen im einzelnen nicht kennen, und zweitens, weil sie tatsachlich 
in der Natur stets von Organismen ausgehen, zweckmaBig, diese 
Erscheinungen hier im Zusammenhang zu behandeln. Wir wollen 
also einige Beispiele ftir morphogene Wirkungen anfiihren, die durch 
Symbiose oder durch Parasitismus zustande kommen. 

Abweich ungen von der normal en Pflanzengestalt, die durch 
Parasiten bewirkt werden, nennt man Gallen 188 ). Als Gallerzeuger 
tretcn untei den Pflanzen in erster Linie die Pilze, daneben auch 
Bakterien 189 ), Myxomyceten und Algen auf; die Parasiten von 


187 > Kustee 1909 Chem, Beeinflussung der Organismen durcheinander 
(Roux, Vortr. fiber Entw.-Mech. Heft 6). Leipzig. 

188; Zusammenfassende Darstellung: Kuster 1911 Die Gallen der Pflanzen. 
Leipzig. Ders. 1913 Abderhaudens Fortschr. d. naturw. Forschung 8. Berlin- 
Wien. 

189) W. Magnus 1915 Sitzber. naturf. Freunde Berlin S. 263, — 19.18 
Ber. Bot. Ges. 36 20. 
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hoherer Organisation werden gewohnlich nicht mit zu den Gall- 
erzeugern gerechnet, obwohl auch sie „Abweichungen von der nor- 
malen Pflanzengestalt“ zu bilden vermogen. Von Tiei*en sind an 
erster 1 Stelle die Gallwespen und Gallmticken zu nennen, doch 
konnen auch andere Insekten, aber auch Warmer etc. Gallon ver- 
anlassen. Es handelt sich zunachst darum, Bau und Entwicklung 
der Gallen zu studieren, urn auf dieser Grundlage fiber ihre Ursache 
Vorstellungen zu gewinnen. 

Bau und Entwicklung der Gallen. Mit Kustee 388 ) kann 
man die Gallen einteilen in organoide und histoide. Die Brauchbar- 
keit dieser Einteilung wird weder durch das Vorkommen von IJeber- 
gangen zwischen beiden Typen noch dadurch bertihrt, dab die ge- 
wahlten Ausdrticke nicht ganz gliicklich sind. 

Organoide Gallen nennt Kustee solche, die vorzugsweise 
durch Umbildung oder Neubildung von Organen gekennzeichnet 
sind, wahrend bei den histoiden mehr abnorme Gewebe auftreten. 

„Organe“ und „Gewebe“ sind nun keine rechten 
Gegensatze — die Gewebe sind ja doch gerade so 
gut „0rgane“, Werkzeuge bestimmter Leistungen, 
wie die auBerlich hervortretenden G 1 i e d e r. Letztere 
aber, also Blatter, Stengel, Wurzeln, meint Kustee, 
wenn er von Organen spricht. 

Innerhalb der organoiden Gallen kann man 
mehrere Gruppen unterscheiden : 

a) Gewisse Glieder erscheinen, gemessen an der 
jjnormalen 41 Pflanze, in veranderter Gestalt. 
So deformiert ein Rostpilz (Uromyces pisi) die 
Sprosse einheimischer Euphorbiaarten so stark, dafi 
sie einen ganz anderen Habitus bekommen: die Ver- 
zweigung unterbleibt, die Internodien sind iiber- 
verlangert, die Blatter breiter und kurzer, die Farbe 
ist gelbgrun. Copium teucrii (Hemiptera) ver- 
gafle" auf ^Cy oodon wandelt die Korolle von Teucrium montanum in 
dactylon. Etwa groBe weitbauchige Urnen. Gewisse Milben (Chernies') 
halbe naturl. Grofle. machen bei der Fichte aus Laubblattern geradezu 
Niederblatter; Livia juncorum (Hemiptera) wirkt 
bei Juncusarten, Lonchaea (Fig. 33) bei Cynodon ahnlich. Durch 
die Milbe Eriophyes dispar werden bei Populus aus den Neben- 
blattern typische Laubblatter. Sehr haufig werden unter dem Ein- 
fluB von Pilzen Staubblatter und Fruchtblatter zu Blumenblattern 
umgewandelt, die Bliite also geftillt. Eine ganze Stufenfolge von 
MiBbildungen 19 °) ruft die Laus Siphonocoryne auf Lonicera Peri- 
clymenum hervor. Der Parasit befallt die Oberseite der Blatter, 
seine deformierende Wirkung auBert sich aber in weiter Ent- 
fernung, vor allem an den Bliitenstanden, und urn so mehr, je jiinger 
diese zur Zeit der Infektion sind. Am meisten leidet das Gynaeceum, 
obwohl es zuletzt angelegt wird; es ist also am empfindlichsten. 
AeuBerlich erscheint der Fruchtknoten langer und schmaler, der 
Griffel wird schlieBlich in drei Aeste aufgelost. An den Samen- 
knospen hypertrophiert der Funiculus, wahrend der Knospenkem 
mit dem Embryosack bis zum Schwinden zurttckgebildet wird. Im 



190) Diels 1913 Flora 105 184. 
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Androeceum schwinden die Antheren, wall rend am Filament Stipulae 
hervortreten und die Behaarung vermelirt wird. Die Krone wird 
grfin und nimmt radiare Symmetric an, Der Keich wird gar nicht 
beeinfluBt. Weitere Veranderungen treten hinzu: Der Griff ei kann 
zum StaubgefaJB werden, so dab die Biiite rein mannlich wird; bei 
frtihzeitiger Infektion entstehen vollig sterile Bltiten, die nur Blumen- 
kronen ftihren, zugleich die Zahl der Kreise stark vermelirt haben, 
also vollig geftil.lt sind, Oder auch es tritt vollige Vergrtinung, Ver- 
laubiing der Bltiten ein. Im groBen und ganzen also kann man 
sagen: die vegetative Gestaltung erhalt das Uebergewiclit fiber die 
florale. Bei frtihzeitigem Erloschen der Infektion kann auch eine 
Kekonvaleszenz eintreten, bei der die MiBbildungen stufenweise 
wieder schwinden. 

b) Unter dem EinfluB der Parasiten entstehen Ne ubild ungeri, 
Wnrzeln, Sprosse, Blatter, Bltiten meist von normaler Gestalt, aber 
an Orten, wo sie normaler Weise nicht sich bilden konnen (adven- 
tive Bildungen). So treten z.B. an den Knoten der Sprosse von Poa 
durch Cecidomyia Poae typische Wurzeln auf; viele Bltiten zeigen 
sog. ,,Durchwachsungen“ besonders nach einer Infektion durch Mil- 
ben; auf den Blattern von Pteris quadriaurita erzeugt ein Piiz 
(Taphrina laurenciana) hexenbesenahnliche Sprosse mit abnormalen 
Blattern; ein anderer Pilz laBfc in der weiblichen Bltite von Lychnis 
StaubgefaBe entstehen. 

c) Es entstehen Hexenbesen, d. h. Sprosse mit abnorm 
vielen Seitenzweigen, in denen Knospen, die sonst ruhen, zum Aus- 
treiben kommen; so unter dem EinfluB zahlreicher Uredineen, Exo- 
asceen und Milben. Als Beispiel sei Melampsorella Gerastii auf der 
WeiBtanne genannt, durch die nicht nur eine starke Verzweigung 
erzielt wird, sondern auch die Umwandlung dorsiventraler Sprosse 
in radiare, mehrjahriger Blatter in einjahrige. 

In der anatomischen Struktur kann bei alien diesen organoiden 
Gallen entweder keinerlei Aenderung gegentiber dem Typus ein- 
treten, oder aber es erfolgt eine Hemmung der Differenzierung, 
eine Hypoplasie im Sinne von Kuster, ahnlich wie sie auch 
z. B. beim Etiolement beobachtet wird. 

Den organoiden werden dann die histoiden Gallen gegen- 
iiber gestellt. Eine erste TJntergruppe, die Kuster „kataplasm'a- 
tische <{ nennt, ist dadurch ausgezeichnet, daB lokale Anschwellungen 
ohne bestimmte GroBe und ohne bestimmte Form auftreten, wahrend 
im Innern die Gewebebildung ahnlich wie bei den meisten organoiden 
Gallen vereinfacht erscheint, durchaus an Wundgewebe (Callus, 
Wundholz) erinnert. Solche Hypertrophien sind vor allem fur viele 
Pilze 191 ) charakteristisch, doch werden sie auch von Milben und 
Hemipteren erzeugt. 

Manchmal besteht der wesentliche Charakter der Galle lediglich 
in einer stark vermehrten Bildung von Haaren, die oft noch in der 
Form weit von den normalen abweichen. In anderen Fallen findet 
ein stark vermehrtes Flachen- oder Dickenwachstum statt, entweder 
unter ausschlieBlicher VergroBerung vorhandener Zellen (Blasengalle 
von Viburnum) oder unter gleichzeitiger Zellvermehrung. Durch 
lokales Flachenwachstum entstehen z. B. die so haufigen Beutel- 


191) v. Guttenberg 1905 Beitr. z . phys. Anatomie der Gallen. Leipzig. 
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gallen auf Blattern, durch Dickenwachstum sind die Gallen von 
Exobasidium auf Rhododendron ausgezeichnet. 

Wesentlich komplizierter sind diejenigen Gallen, die Kuster 
prosopla-smatische nennt: sie zeichnen sich durch bestimmte 
Gestalt und durch bestimmte Grofie aus, so daB man an die-sen 
Merkmalen die Produkte der einzelnen Parasitenspezies erkennen 
kann. Selbst auf dem gleichen Substrat, z. B. auf der Eiche, gibt 
es Hunderte von verschiedenen Gallformen, deren jede ihren spezi- 
fischen Erreger hat. Im inneren Bau zeigt sich hier eine Gewebe- 
differenzierung, die oft liber die norm- ale Differenzierung hinaus- 
geht, so daB Zellen und Gewebe auftreten, die man im intakten 
Mutterorgan zum mindesten an dieser Stelle nicht zu sehen gewohnt 
ist. Einige Beispiele sollen Bau und Entwicklung dieser Gallen 
etwas naher erlautern. 

Die Blattwespe (Tenthredinee) Pontania (Nematus) proxi- 
ma 192 ) (Fig. 34) lebt auf Weiden. Im Friihjahr, wenn die Blattentfal- 
tung der Weide beginnt, kriecht das Ins-ekt aus der Puppe, begibt sich 



Fig. 34. Gallen von Pontania (Nematus) auf Salix. 

1 Blattquerschnitt von Salix. Ob Gefafibiindel der 
Mittelrippe, E Ei der Pontania, W Wunde. Vergr. 

2 Ausgewachsene Galle im Querscbnitt. E Larve, 
Gc zentraler Teil, R Rinde der Galle. Starker vergr. 
S Galle ohne Larve. IF Wunde, sonst wie 2. Nach 

Beijerinck. 



auf die Blattunterseite und sticht hier von der Seitenkante eines 
Nerven aus parallel der Blattoberflache ein und sagt mit seiner feinen 
Chitinsage eine Spalte ins Gewebe. Darauf legt es in die Wundhohle 
ein Ei und gibt aus der sog. „Gi£tblase“ einen Tropfen Sekret hinzu. 
In 2 — 3 Tagen ist das Sekret vakuolisiert und schliefilich ganz ver- 
schwunden, und schon in 2 — 3 Wochen ist an dieser Stelle eine auf 
Ober- und Unterseite halbkugelige Wucherung entstanden, in deren 
Hohlraum die Larve, noch von der Eischale umgeben, lebt. Erst 
nach Fertigstellung der definitiven GroBe (etwa 5 mm Dicke bei 
12 mm Lange) kriecht die Larve aus, friBt von dem Gallengewebe, 
das tibrigens in diesem Falle keine sehr weitgehende Differenzierung 
erfahrt, und verlaBt schliefilich die Galle, um sich zu verpuppen. 

Die Gall wespen (Cynipiden), die vor allem die Eiche be- 
siedeln, liefern Gallen von hochster Ausbildung. — Sehr haufig 
findet man bei uns im ersten Sommer am Gipfel der Eichenzweige 
nahezu kugelige Anschwellungen von 3 — 5 cm Durchmesser. Sie 

192) Beijerinck 1888 Bot. Ztg. 46 1 . W. Magnus 1914 Die Entstehung 
dei* Pflanzengallen. Jena. 

193) Beijerinck 1882 Verh. Kon. Akad. v. Wetensoh. Amsterdam Deel 22. 
(Beob. iiber die ersten Entwieklungsstadien der Cynipidengallen.) 
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sind gewohnlich auf der einen Seite rot angelaufen und liaben unter 
der diinnen glanzenden Epidermis eine dicke schwammige, gerbstoff- 
reiche Rinde. Nahe der Basis sind dann in diese Rinde zahllose 
Larvenkammern eingesetzt, deren jede von einem sklerenchymatischen 
Mantel umschlossen wird. Der Erreger dieser Galle ist Cynips termi- 
naiis (Teras terminalis, Biorrhiza terminalis), und Beijerinck 193 ) hat 
mit groJBter Sorgfalt ihren Entwicklungsgang aufgedeckt. Die weib- 
liche Wespe (Pig. 35 A) sticht schon ini Winter an nielir oder 
weniger schwachlidten Knospen der Eiche von aufien quer ein und 
sagt dann etwa in der Hohe, wo die Knospenschuppen aufhoren und 
die Laubblatter beginnen, die ganze Knospenachse quer durch, so 



Fig. 35. A Biorrhiza aptera, in eine Eichenknospe Eier legend. Die Knospe oben 
perspektivisch, unten im Langsschnitt. B Eichenknospe, in der Biorrhiza ihre Eier 
abgelegt hat. vP Vegetation spun kt, eh Eihohlung. G Der Callus an der Wundstelle 
hullt die Eier mit ihren langen Stielen ein. D Langsschnitt der jungen Terminalis- 
galle. LK Larvenkammer, Ng Nahrgewebe, Gh GefaBbiindel. 

daJB der LaubsproJB vollig abgetrennt wird und bald vertr-ocknet. 
Auf die Querwunde aber legt sie dann eine grofie Anzalil von Eiern 
(Pig. 35 B ), nebst einer zahen Schleimsubstanz. Darauf beginnt ein 
Gewebe aus der Wunde zu sprieBen, das sich zunachst in nichts von 
einem Callus unterscheidet, der an einer mit einem Messer quer 
durchschnittenen Knospe entsteht, das aber bald sehr viel lebhafter 
wachst als ein soldier und die einzelnen Eier, in denen inzwischem 
die Larven entstanden sind, umwallt (Pig. 35 G ). Aber diese Um- 
wallung geschieht nicht einfach so, wie beliebige tote Korper ein- 
gewallt werden, sondern in der Weise 194 ), daB die Zellen, auf denen 
die Eier aufliegen, desorganisiert und auf gelost werden. In 


194) W. Magnus 1914 (Anm. 192) S. 21. 
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die so entstehenden Hohlungen sinkt die Larve dann ein, and jetzt 
erst treten rings urn die Larvenhohlen reichlich Zellteilungen auf 
und die Callusbildung nimmt betrachtlich an Intensitat zu (Fig ..35 D). 
Von der Schilderung der weiteren Veranderungen bis zurn fertigen 
Znstand der Galle sei hier abgesehen und auch nur fliichtig erwahnt, 
dafi die Weibchen von Biorrhiza terminalis sofort nach dem Ver- 
iassen der Galle befruchtet werden und ihre Eier im Boden in ein- 
jahrige Eichenwurzeln legen. Hier bilden sich dann die ganz 
anders aussehenden Gallon der ungeschlechtlichen zweiten Generation 

(B. aptera) die ihrerseits wieder in 
regelmaBigemWechsel die„TerminaIis“- 
Galle erzeugt. 

Als zweites Beispiel einer Cyni- 
pidengalle sei ebenfalls nach den Studien 
von Beijerinck die Entwicklung der 
bekannten auf den Slattern unserer 
Eichen so haufig auftretenden „Folii“- 
Galle geschildert. 

Die Gallen von Dryophanta folii 
sind grime, stellenweise rot angelaufene 
Kugeln von 1 — 3 cm Durchmesser, die 
auf der Unterseite des Eichenblattes 
an Nerven befestigt sind. Unter ihrer 
chlorophyllfiihrenden, aber spaltoff- 
nungsfreien Epidermis finden sich 
isodiametrische oder kuglige, ebenfalls 
chlorophyllfuhrende Zellen. Diese 
gehen nach innen in ein aufierordent- 
lich lockeres, von groben Interzellu- 
2T laren durchzogenes Schwammgewebe 



Fig. 36. Die Galle von Spathegaster 
Taschenbergi. Nach Beijerinck ,as ). 
I Foliiwespej ein Ei in eine Knospe 
legend. II Vegetationspunkt (vp) 
dieser Knospe mit dem Larven- 
korper LK , Nd Dotter. Ill Derselbe 
nach Umwallung des Eies, gW die 
Wueherung, LK Larve, Kl Kammer- 
loch. IV Junge Galle in Gesamt- 
ansicht. V Junge Galle im Langs- 
schnitt, L/CLarvenkammer, Ng Nah- 
rungsgewebe, sg Starkegewebe, ep 
Epidermis. 


liber, das auch durch seinen reichen 
Gerbstoffgehalt charakterisiert ist. Im 
Zentrum findet man im Herbst in 
einer geraumigen Hohle das Insekt, 
vom Schwammgewebe noch durch eine 
Hohlkugel von verdickten Parenchym- 
zellen geschieden. Es nagt sich nun 
einen Kanal bis zur Epidermis und 
durchbricht diese dann im November, 
bei Eintritt niederer Temperatur. 
Die ausgeschliipften Wespen sind 


samt und senders weiblich und 


und legen ohne Befruchtung ihre Eier ab, was ja bei Insekten auch 
sonst haufig vorkommt. Zur Eiablage begibt sich das Tier an 
schlafende Augen, die an der Basis alter Stamme zu finden sind; es 
durchbohrt einige Knospenschuppen (Eig. 3 61) und weifi dann sein Ei 

S enau auf die Spitze des Vegetationspunktes abzulegen und mit zu« 
ieBendem Schleim daselbst zu befestigen. Schon aus dem Ort der 
Eiablage wird man schlieBen konnen, daB aus diesem Ei etwas anderes 
als eine Eoliigalle hervorgeht. In der Tat wird das Ei im Eriihjahr 
vom Vegetationspunkt umwallt und es kommt so (Fig. 3 6 III) in ein 
bildungsfahiges Gewebe von ziemlicher Ausdehnung zu liegen, das 
aus dem Vegetationspunkt und seinen jtingsten Ausgliederungen 
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entstanden 1st ; kein Zweifel 194 ), daB auch hier der Umwalhmg aus- 
gedelmte Losungsprozesse vorausgehen, wie sie eben bei derTerminalis- 
Galle. geschildert warden. Aus der Knospe geht dann die Galle hervor, 
die im ausgewachsenen Zustande 2 mm dick and 4 — 5 mm lang ist; ihr 
Aussehen wird durch Fig. 36 IV dargestellt. Man bemerkt den lang- 
lichen Korper an der Spitze, die eigentliche Galle, and an ihrer Basis 
die unveranderten Knospenschuppen. Einen Langsschnitt durch einen 
jugendlicheren Zustand gibt Fig. 36 V. Im Zentrum befindet sich 
der Ramn, in dem sich die Larve aufhalt. An diesen schlieBt sich 
eine Lage von Zellen an, die durch groBe Kerne und durch dichtes 
eiweiB- und fettreiches Plasma ausgezeichnet sind; man nennt sie 
die Nahrschicht, denn die Larve lebt von ihr. Der ganze Iiaum 
zwischen der Nahrschicht und den in Papillen auswachsenden Epi- 
dermiszellen ist von maBig verdickten, amylumhaltigen Zellen ge- 
bildet, die auch in der 
reifen Galle erhalten 
bleiben. Von unten 
herdringen schlieBlich 
noch GefaBbiindel in 
die Gallenrinde und 
verzweigen sich in 
ihr. 

Anfang Juni sclilii- 
pfen aus diesen Gallen 
die Wespen aus. Dieses 
Mai mannliche und 
weibliche Tiere; die 
letzteren sind der Folii- 
wespe ahnlich, doch 
zeichnen sie sich durch 
bedeutend geringere 
Dimensionen aus. Diese Tiere wurden, vor der Erkenntnis 
ihres Zusammenhanges mit Dryophanta folii, als Spathegaster 
Taschenbergi bezeichnet, und deshalb heiBt auch heute noch die Galle 
„Taschenbergi“ -Galle. Das Taschenbergi-' Weibchen begibt sich nach 
der Befruchtimg auf die Unterseite noch nicht ganz * ausgewachsener 
Eichenblatter, sticht mit dem Legerohr tief in einen groBeren Nerven 
und legt daselbst ein Ei ab. Aus dem Siebteil eines benachbarten 
GefaBbiindels entsteht dann eine Gailwucherung (Fig. 37 I), die bald 
die Rinde des Nerven sprengt, und in deren zentralen Hohlraum sich 
die junge Larve begibt, nachdem sie die Eihaut verlassen hat (II). 
Die endogen wie eine Wurzel entstandene Gailwucherung wachst 
nun zu einer bald auflerlich sichtbaren Kugel heran, die nur noch 
mit einem Stielchen im Innern des Blattnerven wurzelt. Sie zeigt 
eine auffallige Differenzierung ihrer Gewebe (III ) ; man kann drei 
Kugelschalen unterscheiden, Zu innerst findet sich die an die Larven- 
kammer grenzende Nahrschicht; an sie schlieBt sich ein sklerenchyma- 
tischer Beleg an, und endlich folgt zu aufierst ein machtiges, von 
GefaBbundeln durchzogenes Rindengewebe. In diesem Stadium ist 
aber die Galle noch bei weitem nicht ausgewachsen. In der Folge 
nimmt neben der Rinde auch die Sklerenchymschicht noch betracht- 
lich zu, wobei vereinzelte diinnwandige Zellen, sowie die diinn- 
wandigsten Stellen der Sklerenchyinzellen stark wachsen; gleichzeitig 

Be neck e u. J o s t , Pflanzenphysiologie. Bd. II. 6 



Fig. 37. Entwicklung der Galle von Dryophanta folii. 
Querschnitte durch die Blattrippe der Eiche. Nach 
Beijerinck. I Bildung der Gailwucherung ( W) aus 
dem Phloem. II Sprengung der Rinde. Ill Junge, 
fast fertige Galle. gg Grenze des Assimilationsgewebes 
im Blatt, sf Sklerenchym, ph Phloem, eg GefaBbiindel 
aus der Mitte der Rippe, W Gailwucherung, Kn Kanal, 
Lk Larvenkorper, Eh Eihohlung, Ik Larvenkammer, 
gh GefaBbiindel, ng Nahrungsschicht, ss Steinzellschicht. 
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flillen sicli diese Elemente mit Reservestoffen. Beijerinck bezeichnet 
diese Schicht als sekundares Nahrgewebe ; es fallt, ebenso wie das 
primare, der Larve zum Opfer. Unmittelbar an’ der Stelle, wo das 
Tier frifit, findet man immer die gr.oBten Zellen. 

Ursachen der Gallen. Die Gallen stellen ein entwicklungs- 
physiologisches Experiment der Natur im grofien Stil vor, das ge- 
eignet 1st, auch Licht auf die normaie Entwickiung der Pfianze zu 
werfen. Deshalb haben sie von alters her das Interesse der Botaniker 
sehr in Anspruch genommen. An Gedanken und Versuchen, ihre 
Ursachen naher zu ergriinden, hat es nicht gefehlt; doch ist bis zum 
heutigen Tage etwas AbschlieJBendes nicht erzielt. 

Es ist kaum anzunehmen, daB alle Gallbildungen als einheitliche 
Erscheinungen zu betrachten sind. Typische organoide Gallen diirften 
auch in bezug auf ihre Aetiologie zum mmdesten von den protoplas- 
matischen histoiden Gallen differieren. Wie Kuster hervorgehoben 
hat, sind die Veran der ungen, die an organoiden Gallen zu beob- 
achten sind, vielfach oder alle auch durch andere Eingriffe zu er- 
zielen. Oft wird ja hier ein an sich normales Organ nur am ver- 
kehrten Ort gebildet, also z. B. Niederbl&tter statt Laubblatter; 
andererseits treten MiBbildungen auf, die auch nach sonstigen Er- 
nahrungsstor ungen eintreten; so hat Klebs 195 ) z. B. bei Sempervivum 
durch verschiedenartige Eingriffe MiBbildungen in den Bltiten er- 
zielt, die durchaus den organoiden Gallen vergleichbar sind. Dem- 
entsprechend wird man vermuten dtirfen, daB auch diese Gallen 
durch stoffliche Aenderungen, also vor allem Nahrungsentzug durch 
den Parasiten, bedingt sind, zu dem freilich auch die Wirkung aus- 
geschiedener Gifte treten mag. An einfache Stoffentziehung wird 
man z. B. bei den oben ausfiihrlich beschriebenen Siphonocoryne- 
Gallen auf Lonicera denken, wo zweifellos der Parasit aus den Gefafi- 
btindeln Nahrung entnimmt, wo die Veranderung in betrachtlicher 
Entfernung vom Parasiten sich geltend macht und sich in Gestalten 
bewegt, die auch ohne Infektion einfach durch stoffliche Einwir- 
kungen auf treten konnen. Verminderung der Assimilate und vielleicht 
auch ein vermehrterZustrom von Nahrsalzen hat ja anderwarts denEr- 
folg, die vegetativen Prozesse imGegensatz zu den floral en zu fordern. 
Ein exakter Beweis ftir diese Ansicht fehlt freilich. Mit 
Recht hebt Magnus hervor, daB man aus gleichem Erfolg nicht mit 
Sicherheit auf gleiche Ursachen schlieBen darf. 

Andere Verhaltnisse liegen offenbar bei den komplizierteren 
histoiden Gallen vor, wo Gestalten und Strukturen auf treten, die 
,,neu“ sind, insofern als sie dem Organismus ftir gewbhnlich fehlen. 
Schon Malpighi 196 ) sprach die Vermutung aus, daB ein „Saft“ 
des Tieres in den Korper der Pfianze strome und so zur Bildung von 
Gallen fiihre. Aehnlich dachte auch Hofmeister 197 ), der fltissige, 
die Zellen auf erhebliche Distanzen durchdringende Substanzen der 
Tiere von EinfluB auf die Gallbildung sein laBt. Aber erst Beije- 
rinciv 198 ) hat polche Vorstellungen naher begrtindet und versucht, 
sie auch experimentell zu erharten. Was er sich eigen tlich unter 
diesen „gallenbildenden Stoffen'' gedacht hat, geht am deutlichsten 

195) Kxebs 1906 Abh. naturf. Ges. Halle 25. 

196) Kuster 1913 (Anm. 188) S. 542. 

197) Hofmeister 1868 Allg. Morphologie. Leipzig S. 635. 

198) Beijerinck Ges. Abh. II 128 u. 135. 
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aus folgender Stelle hervor: „Wenn man voraussetzt, dab die Sub- 
stanz, w-elche Gallbildung verursacht, eben wie das Protoplasma 
der Pflanze ein lebender Stoff ist, welcher selbst unbegrenzt 
weiter wachsen kann . . Hier wird also geradezu von der 
Mbglichkeit gesprochen, dab Protoplasma aus den Parasiten ein- 
trate, aber es wird dann auch gezeigt, dab diese V.ermutung falsch 
sei, weil eben die Gallenbildung immer eine begrenzte ist, also keiner- 
lei Kennzeichen ftir ein W achstum dieser hypothetischen Substanz 
vorliegt. Da nun aber diese Substanz, die ja bei gewissen Cynipiden 
direkt gesehen werden kann und ihrem Ursprung nach bekannt ist, 
an Menge sehr gering erscheint gegeniiber dem Umfang ihrer Wir- 
kung, so vergleicht sie Bexjerinck mit den Enzymen, die auch in 
geringer Menge grobe Wirkung ausiiben ; er .betont iliren Gegensatz 
gegen die gew.ohnlichen Enzyme und nennt sie Wuchsenz y m e. 
,,Die sehr grobe physiologische und anatomische Analogie, welche 
zwischen den Cecidien und den normalen Organ en existiert, zwingt 
mis, diese augenseheinlich so verschiedenen Produkte des Lebens, als 




Fig. 88. Erineum- Gallen auf Alnus. Keulenformige und pilzformige Haare. JSTach 

Kuster. Vergr. 

durch ahnliche Krafte erzeugt, aufzufassen. Wenn Wuchsenzyme 
das cecidiogene Plasma affizieren, so mub das Namliche der Fall 
sein, wenn eine Blattanlage aus einem Meristem entsteht; allein im 
letzteren Falle ist das Wuchsenzym nattirlich ein Produkt des 
pflanzlichen Protoplasmas selbst, wahrend es im ersteren durch ein 
Tier in das Protoplasma der Pflanze gebracht wird/ 4 

Es ist oft gefragt worden, ob die Gallen Eigentumlichkeiten 
aufweisen, die der normalen Pflanze fehlen. Abgesehen von der 
auberen Form, gait diese Frage vor allem dem Bau der Zellen und 
Gewebe. In dieser Hinsicht ist zu betonen, dab haufig bei starkem 
Wachstum die Teilung ausbleiben kann, so dab Riesenzellen ent- 
stehen, die oft mit vielen Kernen versehen sind. Und auch Zell- 
formen und Gewebearten treten auf, die der typischen Pflanze fehlen. 
Es sei auf Fig. 38 verwiesen, die Haare einer Alnus nach Infektion 
mit Erineum darstellt, und noch besonders an die oft so eigenttim-. 
lichen Sklerenehymzellen vieler Cynipidengallen erinnert. Somit kann 
die Existenz von ,,Neubildungen“ in den Gallen nicht geleugnet 
werden 199 ). Wenn man aber aus dieser Tatsache eine Stiitze ftir die 
Annahme der „ Wuchsenzyme 44 nehmen will, mub man doch vor- 
sichtig sein. Es wird spater zu zeigen sein, dab unter der Hand des 

199) Kuster 1916 Path. Pflanzenanatomie. Weibel 1911 Flora 102 279. 

6 * 
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Experimentators die Pflanzen oft Gestalten annehmen, die ihnen 
fur gewolmiich ganz frem'd sind. Man darf daraus aber nicht den 
SchiuJS ziehen, dab nun durch gewisse aubere Einfliisse die Pfianze 
neue Faliigkeiten erlangt habe — vielmehr wird man umgekehrt 
sagen, dab die neuen Verhaltnisse uns unbekannte Reaktionsmoglich- 
keiten der Pfianze aufgedeckt haben. Genau so liegt die Sache bei 
den Gallen. 

Immerhin hat die BEiJERiNCKSche Hypothese von den „Wuchs- 
enzymen" zu mancherlei Versuchen gefiihrt. Beijerinck selbst hat 
bei Pontania gezeigt, dab auch ohne Ei Gallen entstehen konnen 
(Pig. 34, 3 ), sei es, dab das Insekt kein Ei ablegt, oder dab dieses 
nachtraglich ktinstlich zerstort wird. Beijerinck: nahm an, dab der 
Schleim, der vom Insekt aus derGiftblase abgegeben wird, dasgesuchte 
Wuchsenzym enthalte. Allein W, Magnus ist es nicht gelungen, mit 
solchem an anderen Orten Gallenbildung hervorzurufen. Demnach ist 
dieserAutor derMeinung, es konne dieGalle ebensogut auch diePolge 
der besonderen Art der Verwundung sein. Wunden aber in ahnlicher 
Weise herzustellen, wie Pontania das tut, ist technisch unmoglich. 

An Versuchen, aus den Gallentieren gallenbildende Stoffe zu 
isolieren oder sie im Prebsaft, ja sogar in den Exkrementen nach- 
zuweisen, fehlt es nicht 200 ). Die Ergebnisse haben wenig Positives 
gebracht. Verwundungen aber entstehen bei alien Gallen. Wahrend 
sie bei Pontania auf die Tatigkeit des Muttertieres allein zurttck- 
zuftthren sind, erfolgen sie in anderen Fallen auch von der j ungen 
Larve aus. Und gerade bei den kompliziertesten Gallen der Cynipiden 
geht die Gallenbildung nur unter dem fortgesetzten Einflub der 
Larven von statten; zweifellos entsteht hier nicht etwa durch ein 
einmal eingeftihrtes Gift die Galle. Heute, nach den Erfahrungen, 
die Haberlandt bei Verwundungen gemacht hat (S. 133), wird 
man nun den Verwundungen gewib eine recht grobe Rolle bei der 
Gallbildung zuschreiben diirfen und betonen konnen, dab von der 
Art der Verwundung offenbar sehr viel abhangen kann. Auch wird 
man die Losung von j ungen Zellen, die bei den Cynipiden Eegel ist, 
als besonders geeignet ansehen, Wundstoffe entstehen zu lassen, die 
gestaltbildend wirken konnen. 

Ob aber die Tatigkeit des Insektes sich auf derartige Verande- 
rungen beschrankt, ist doch noch ganz ungewib. Die so verschiedene 
Gestalt der zahlreichen Cynipidengallen auf der Eiche macht es wenig 
wahrscheinlich, dab da jedesmal die Art der Verwundung spezifisch 
verschieden sein kann, sie spricht vielmehr doch fur Wirkungen 
chemischer Substanzen, die vom Tier ausgehen, wobei ganz unent- 
schieden bleiben mag, ob diese als „Enzyme‘ c bezeichnet werden 
diirfen oder nicht. 

Etwas Sicheres aber, das mub betont werden, wissen wir iiber 
solche Substanzen, die vielleicht mit den Hormonen des Tierkorpers 
vergleichbar sind, nicht. Und wahrend Kuster und Winkler 201 ) 
z. B. ftir ihre Existenz eintreten, suchen andere Autoren, wie W. Mag- 
nus und Giesenhagen 202 ) in Verwundung, Stoffaustausch ohne 

200) W. Magnus 1914 s. 192. Molliard Bot. Cbl. 138 280. Kuster 
Ref. iiber Cosens. Zeitschr. f. Bot. 1913 5 661. 

201) Kuster 1911 s. 188. Winkler 1912 Untersuchungen iiber Pfropf- 
bastarde I. Jena. 

202) Magnus 1914 s. 192. Giesenhagen 1917 Jahrb. wiss. Bot. 58 66. 
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spezifisch morphogene Substanzen und in mechanischen Einfliissen 
die Ursachen der Gallbildung. 

Nimmt man solche spezifisch morphogenen Stoffe an, so wire! 
man ihnen auch die Fahigkeit zuschreiben, auf eine gewisse Ent- 
fernung hin durch die lebenden Gewebe zu diffundieren, denn eine 
Fernwirkung ist bei der Gallbildung sehr ‘verbreitet. So sieht man 
bei den Erineum-Gallen nicht nur die direkt betroffenen Epidermis- 
zellen der Blattunterseite, sondern auch die der gegeniiberliegenden 
Oberseite auswachsen, und in den meisten Fallen erstreckt sich ja 
die Gallbildung von der Xnfektionsstelle aus nach alien Richtungen 
hin gleich weit. Andererseits ist aber doch auch bekannt, daB 
namentlich Leitbiindel diese Ausbreitung der Gallwirkung hemmen 
oder fordern konnen. — Natlirlich lassen sich solche Fernwirkungen 
auch anders als durch Diffusion eines spezifischen Stoffes erklaren. 
Auch Stoffentzug z. B. wird sich immer auf eine bestimmte Ent- 
fernung hin geltend machen. 

Erst in neuester Zeit konnte zum erstenmal auch eine Gall- 
bildung durch Uebertritt lebenden Protoplasmas beobachtet werden. 
Nach Burgeff 203 ) erfolgt die Infektion von Mucor durch die 
parasitische Mucorinee Chaetocladium in der Weise, daB ein den 
Mucor bertihrendes Hyphenende von Chaetocladium an seiner Spitze 
eine vielkernige Zelle abschntlrt. Nach Losung der Membran tritt 
das lebende Plasma dieser Zelle in den Mucor liber. Aus dem Ge- 
misch der beiden Protoplasten geht dann eine stark wachsende und 
sich verzweigende Galle komplizierter Gestalt hervor. Hier lage also 
offenbar die Moglichkeit vor, daB mit dem Uebertritt eines spezi- 
fischen Protoplasmas auch wirklich neue Eigenschaften in der 
Galle zum Vorschein kamen; nachgewiesen sind solche aber noch 
nicht, und es steht nicht einmal fest, ob das libergetretene Proto- 
plasma mit seinen Kernen eine Vermehrung erfahrt. Offenbar han- 
delt es sich auch urn einen Fall von geringer Yerbreitung. 

Zum Schlufi einige Worte liber den Nutzen der Gallon. 
Ein solcher besteht flir die Pflanze nicht. In die Augen springend 
dagegen ist die ZweckmaBigkeit des Baues mancher Gallen flir das 
Tier. Eine ahnliche Differenzierung der Gewebe wie bei Dryo- 
phanta findet sich auch bei anderen Gallen; Gewebe, die speziell der 
Ernahrung, dem mechanischen oder chemischen Schutz des Insekts 
dienen, sind nicht selten. Auch finden sich noch andere Einrich- 
tungen, die fast noch deutlicher ihre Bedeutung fiir den Para- 
si ten zeigen, so z. B. die Ausbildung von Deckeln an der Galle 
von Ceci doses eremita 204 ). Ohne jede Gegenleistung verstehen es die 
Gallenbewohner, ihre Wirte flir sich auszuniitzen. Die Pflanze macht 
gar keinen Versuch, sich vom Parasiten *zu befreien, sie liefert ihm 
willig alle Stoffe, die er zu seiner Ernahrung bedarf, ja sie baut ihm 
noch ein besonderes Haus, kurz sie behandelt ihn wie ein eigenes 
Organ. Daraus wird man wohi den Schlufi ziehen mussen, daB die 
Pflanze die vom Gallenbewohner erzeugten Stoffe nicht von ihren 
eigenen unterscheiden kann, und daB auch im normalen Entwick- 
lungsgang stoffliche Beeinflussungen einzelner Teile durch andere 
eine groBe Rolle spielen dlirften. Eine solche Schlufifolgerung aber 
erscheint uns wichtiger als etwa der Versuch, die ZweckmaBigkeit 

203) Burgeff 1920 Zeitschr. f. Bofc. 12 1. 

204) Abb. bei Kerner 1891 Pflanzenleben. Leipzig n, Wien II 526 Fig. 5. 
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der Gallenstruktur zum Kristallisationskeim fur eine neue Philo-: 
sophie zu machen. 

Flechten. Andere, aber gleichfalls intereSsante V erhaltnisse tref- 
fen wir an, wenn wir schliefilich, als ein Beispiel von Symbiose, noch 
die Flechten betrachten. DaB hier wahrscheinlich jeder der beiden 
zu einer Genossenschaft vereinten Organismen aus der Vereinigung 
Vorteil zieht, ist friiher erwahnt worden (Bandl). Streng zu beweisen 
ist diese Auffassung freilich nicht. Forderungen haben ^wir ja 
auch durch echte Parasiten kennen gelernt, und vielleicht sind die 
Algen gar nicht i miner „gefordert“ in den Flechten; wenigstens 
konnte man auf eine gewisse Schadigung daraus schlieBen, daB sie im 
Konsortiiun nicht zu fruktifizieren pflegen 205 ). — In bezug auf die Ge- 
stalt der Genossenschaft treffen wir nun aber wesentliche Differenzen 
an. Bei manchen Flechten, z. B. bei Ephebe, dominiert im Kon- 
sortium die Alge, und die „Flechte“ hat im wesentlichen das gleiche 
Aussehen wie die Alge ohne Pilz. Ein Gegenstiick dazu bildet die 
,/Hymenolichene‘‘ Cora, bei der die Form durchaus vom Pilz, einer 
Telephoree, bestimmt wird. Durch die Untersuchungen Mollers 206 ) 
wissen wir, daB derselbe Pilz mit einer ancleren Alge eine andere 
Flechte (Dictyonema) bildet. Cora entsteht, wenn sich der Pilz mit 
Chfoococcaceen, Dictyonema dagegen, wenn er sich mit Scytonema 
vereinigt. „Die Scvtonemafaden sind aber viel kraftigere und bezfig- 
licli der Wachstumsrichtung eigenwilligere Gebilde als die einzelligen 
Chroococcaceen. Sie ftihren mit dem Pilz einen Kampf urn den form- 
bestimmenden EinfluB auf das Gesamtwesen; bei Ausbildung der 
Flechte ■ in der Luft ist der Pilz unbestrittener Herrscher (echte 
Dictjmnemaform), geht aber die Flechte auf feste Unterlage fiber, so 
gewinnen die Algen die Oberhand, sie bestimmen die Formausbildung 
allein („Laudatea a -Form), und der Pilz wird ihr folgsamerBegleiter <£ 
(Moller). Betrachten wir also den Pilz, so kann dieser einmal als 
algenfreie Telephoree wachsen, er kann aber auch, wenn er auf ge- 
eignete Algen trifft, im Laufe seiner Entwicklung die Cora-, Dictyo- 
nema- und die Laudateaform annehmen. Nicht so klar wie in diesem 
Fall laBt sich bei der Mehrzahl der Flechten iibersehen, ob der Pilz 
oder die Alge die Form der Flechte bedingt, oder ob diese das Re- 
sultat eines Kampfes zwischen den beiden Komponenten ist, weil wir 
ja da die Wuchsweise des algenfreien Pilzes gar nicht oder nur un- 
vollkommen kennen 207 ). 

Ardisia. In vielen anderen Fallen von Symbiose und ihrentleber- 
gangen zum Parasitismus zeigt sich, daB Formanderungen mit dem 
Zusanimenleben der beiden Organismen verbunden sind. Die Kennt- 
iiis eines selir merkwtirdigen Falles von Beeinflussung aber verdanken 
wir Miehe 208 ). Ardisia crenata enthalt in ihren Blattern gewisse 
Bakterien. Wird die Pflanze ohne diese Bakterien gezogen, so bildet 
sie sonclerbare Knollen ohne Blatter und geht schliefilich zugrunde. 
Es macht den Eindruck, als ob hier ein Stoffwechselprodukt der 
Bakterien ftir die normale Entwicklung notwendig ware. 

205) In .der Tat mehren sich die Beobachtungen, nach denen (wenigstens 
m gewissen Fallen) der Pilz zweifeiios auf der Alge parasitiert. Vgl. Danilow 
1910 Bull. jard. Pet-ersbourg 10 33, zit. nach Nat. Rundschau 25 423. Nien- 
burg1917 Zeitschr. f. Bot. 9 529. 

206) Moller 1893 Flora 77 254. 

207) Vgl. Winkler 1912 (zit. Anm. 201) S. 102. 

, 208) Miehe 1917 Jahrb. wiss. Bot. 58 29. 
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7. Transplantation. 

Bei der Gallenbildung und bei der Flechtensymbiose sind forma- 
tive Erfolge geschildert worden, die dem Zusammenleben zweier 
Organismen in der Natur entspringen. Aber aucb kiinstlich lassen 
sicb Orgamsmen so vereinigen, da,B eine wirkliche Verwachsung ein- 
trift und die beiden Komponenten eine einzige Lebensgemeinschaft 
bilden. Diese kiinstliche Verwachsung wird als Transplanta- 
tion bezel chnet ; sie ist in der Gartnerei schon seit langer Zeit tib- 
lich, wahrend sie in der Wissenschaft erst durch Voechting 209 ) und 
Winkler 215 ) zu Bedeutung gekommen ist. 

Man kann zunachst einmal Gewebe verpflanzen, z. B. an einer 
anderen Stelle der gleichen Pflanze zur Anheilung bringen. Man 
kann sie aber auch auf einem anderen Individuum derselben Art, ja 
sogar vielfach auf einer anderen Spezies zur Anheilung bringen. 
Von Interesse sind diese Versuche vor allem dann, wenn das Gewebe, 
das transplan tiert wird, einen Vegetationspunkt aufweist, namentlich 
wenn es eine oder mehrere Staminknospen besitzt. Eine Transplanta- 
tion von knospenftihrenden Teilen wird in der Gartnereipraxis auJSer- 
ordentlich haufig ausgefiihrt, und zwar wird beim ,,Okulieren“ nur 
eine Knospe, beim ,,Pfropfen“ aber ein kleiner Zweig transplantiert. 
Den Teil, der transplantiert wird, bezeichnet man als „Reis“, den 
anderen, auf den transplantiert wird, als „Unterlage“. Beim Oku- 
lieren besteht das „Reis <c aus einem schildformigen Stuck Rinde 
nebst ansitzender Knospe, das sorgfaltig vom Holzkbrper abgelbst und 
auf der Unterlage nach Abheben von zwei Rindenfliigeln an das Cam- 
bium angeprefit wird. Es verwachst Cambium mit Cambium, und dar- 
auf treibt die Knospe aus. Von den Pfropfmethoden, deren zahllose 
existieren, wollen wir nur eine hier anftlhren, das Pfropfen in den 
Spalt: die Unterlage wird dekapitiert und am* Ende der Lange nach 
gespalten; in den Spalt wird die keilfbrmig zugespitzte Basis des 
Reises eingefugt. In diesem wie im vorigen Fall bedarf es eines guten 
Verbandes, bis die Vereinigung erzielt ist. Die Verwachsung aber ist 
schlieJBlich eine vollkommene, da Strasburoer 210 ) sogar Protoplasma- 
verbindungen zwischen Reis und Unterlage- feststellen konnte. 

Man kann, wie bemerkt, das Reis auch auf eine andere Spezies 
transplantieren, doch konnen nicht beliebige Pflanzen miteinander 
verwachsen, es ist dazu eine gewisse Verwandtschaft notig; es geht 
aber die Verwachsungsfahigkeit keineswegs der systematischen Ver- 
wandtschaft parallel. Apfel und Birne z. B. verwachsen schlecht, 
obwohl sie zur. selben Gattung gerechnet werden, dagegen verwachst 
die Birne mit der Quitte, die man in eine andere Gattung zu stellen 
pflegt. sehr leicht. Ebenso gedeihen Reiser der Kartoffel auf Datura 
und Physalis besser als auf manchen Arten der Gattung Solanum. 
Auf Peireskia aculeata kann man, wie es scheint, alle anderen 
Kakteen leicht aufpfropfen, wahrend andere Peireskiaarten schlechte 
Unterlagen sind. Das alles sind Tatsachen, die Avir als gegeben hin- 
nehmen mtissen ; zu erklaren sind sie vorlaufig nicht. 

Die Einwirkungen, die zwischen Reis und Unterlage nachweisbar 
sind, konnen zunachst rein quantitative sein. Es gibt Pflanzen, 
die sich als Reiser auf einer anderen Spezies iippiger entwickeln als 

209) Voechting 1892 Ueber Transplantation am Pflanzenkorper. Tubingen, 

210) Strasburoer 1901 Jahrb. wiss. Bot. 36 493, 
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auf ihrer eigenen Art, so Phjsalis auf Kartoffel, Arabis albida auf 
Brassica oleracea, Solanum dulcamara auf Lycopersicum. Umgekehrt 
kaim das Wachstum des Reises durch die Unterlage auch gehemmt 
werden, und da mit der Hemmung des vegetativen Wachstums oft 
eine Forderung der Bltitenbildung Hand in Hand geht, so wird die 
Transplantation aus diesem Grunde haufig in der Obstbaumzucht an- 
gewandt. Birneil z. B., die als Zwergbaume wachsen sollen, werden 
auf die Quitte, Aepfel werden zum gleichen Zweck auf Malus para- 
disiaca gepfropft. Mit der Aenderung im Wachstum hangt vielfach 

eine Verlangerung in der Lebensdauer 
A | zusammen : die Zwergapfel, die auf Malus 

An ^ j|i| Am paradisiaca gepfropft sind, werden nur 
jml IT MM 15 — 25 Jahre alt, wahrend ein normaler 

<^W W Apfelbaum ca. 200 Jahre erreicht. Pi- 

^ If stacia vera wird als Sanding hochstens 

yW 150 Jahre, auf P. terebinthus gepfropft 

200, auf Pistacia lentiscus 40 Jahre 
1L W WkPym alt; im ersten Fall tritt also Erhohung, 

W W im zweiten Verringerung der Lebens- 

eSTTf jj jf dauer ein. Einjahrige Pflanzen konnen 

lirHl meistens durch Transplantation nicht 

. . niehijahrige verwandelt werden, 

doch iia.t Lxndemuth 211 ) die ein- 
JsUljf jahrige Modiola caroliniana als Unter- 

J frit - iageeines Abutilon Thompsoni 3Vo Jahre 

ji W I l am Be 5 en orhalten, und weitere Erfolge 

mm * n dieser Richtung sind recht wahr- 

MmM 1 Jr scheinlich 212 ). 

If Sehr einfacher ist die Ver- 

3 jf anderung etwa des Pfropfreises durch 

1 1 die Unterlage (oder umgekehrt) wenn 

Fig. 39. Rube nach Voechtixg. ein spezifisches Stoffwechselprodukt der 

1 Zwei Reiser auf eine diesjahrige einen Species in die andere iiberdiffun- 
Rube gepfropft. 2 Dasselbe Ob- , f. . . * mui 

jektsplter. /vorjahrige Rube, auf diert * Das ist z * B * fur gewisse Tabak- 
die drei Reiser gepfropft wurden, alkaloide nachgewiesen, die in der als 

die nach oben in Bliitenstande aus- Unterlage benutzten Kartoffel auf- 

gingen (nur ihre Basis ist dar- traten 213 ). Damit ist zwar keine dau- 
^ es e '* ernde spezifische Veranderung dieser 

Unterlage erzielt 214 ), aber es ist cloch 
eine qualitative Beeinflussung durch die Pfropfsymbiose ein- 
getreten und ebenso wie hier zeigt sich allgemein, dafi solche 
niemais so weit geht, da£ die spezifischen Eigenschaften der 
beiden vereinigten Pflanzen eine Aenderung erleiden; auf dieser 
Erfahrung beruht ja gerade die Verwendung der Transplantation in 
der gartnerischen Praxis. Andere Qualitatsanderungen kommen aber 

211) Lindemuth 1901 Ber. Bot. Ges. 19 515. Lieske 1920 Ber. Bot. 
Ges. 38 360. 

212) Eine weitgehende Beeinflussung der Unterlage durch das Pfropfreis 
hat Comes 1915 Bot. CM. 134 205 beschrieben. 

213) A. Meyer u. Schmidt 1910 Flora 100 317. Winkler Unters. iiber 
Pfropfbastarde 1 53. Jena 1912. 

214; Auf einem Stoffiibertritt in die Unterlage diirfte es auch beruhen, 
wenn ehlorotisehe Edelreiser eine Chlorose der Unterlage herbeifiihren. Baitr 
1907 Ber. Bot. Ges. 25 410. 
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vor, sincl auch in obigem schon gestreift, wenn erwahnt wurde, da.fi 
die Obstbaume durch Transplantation zu reichlicherer Blfite und 
Fruchtbildung gebracht werden konnen. Einen sehr interessanten 
Versuch fiber qualitative Beeinflussung verdanken wir ferner 
Voechting 209 ). Er hat gezeigt, dafi aus K nos pen, die von der 
Basis der Infloreszenz einer Rfibe im zweiten Jahr entstammen, 
vegetative, mit grofien Blattern versehene Laubsprosse hervorgingen, 
wenn sie auf eine einjahrige Rfibe aufgepfropft warden, dagegen In- 
floreszenzen, wenn sie auf eine schon im zweiten Jahre stehende 
Unterlage gebracht warden (Pig. 39). An ihrem nattirlichen Orte 
belassen, wfirden diese Knospen, ohne in Tatigkeit zu treten, im 
Herbst zugrunde gegangen sein; durch die Transplantation sind sie 
zu neuem Wachstum geffihrt worden, und die Art desselben hing 
ganz von der Unterlage ab. Hand in Hand mit der Ausgestaltung 
stand dann auch die Lebensdauer, die im einen Pall (bei der In- 
floreszenz) ein Jahr, im anderen dagegen zwei Jahre betrug. 

Nicht minder interessant sind einige Versuche von Linde - 
muth 211 ) mit Kartoffeln. Das Kartoffelreis gedeiht auf Datura be- 
sonders gut, doch treiben seine direkt fiber der Unterlage befindlichen 
Knospen zu horizontalen Luftstolonen aus. In dieser Stolonen- 
. bildung macht sich offenbar der Trieb der Pflanze geltend, Reserve- 
stoffbehalter auszubilden, die an der Datura-Unterlage nicht ent- 
stehen konnen. Die Datura-Unterlage fordert nun aber, vermutlich 
durch ihre starke Wurzel tatigkeit, lebhaft das vegetative Wachsen, 
und infolgedessen werden die Stolonen nicht zu Knollen, sondern zu 
Laubsprosse n. Wird aber das Reis auf eine Unterlage trans- 
plantiert, die ihm, wie z. B. Capsicum annuum, ein nur schlechtes 
Wachstum ermoglicht, so werden dieselben Knospen, von denen eben 
die Rede war, ohne Stolonenbildung sofort zlu Knollen. 

Chimaren. Schon lange hat man sich die Frage vorgelegt, ob 
Bastarde nur durch Vereinigung von Sexual zellen zweier Sippen 
entstehen konnen, oder auch durch gegenseitige Beeinflussung zweier 
vegetativer Zellen dieser Sippen. Insbesondere dachte man stets 
an die Moglichkeit, solche Bastarde durch Pfropfung einer Spezies 
auf eine andere herzustellen, und man gab deshalb diesen Bastarden, 
lange ehe Sicherheit fiber ihre Existenz oder Nichtexistenz herrschte, 
den Namen Pf ropfbastarde oder Pf ropBhybride. — Dafi. im 
allgemeinen bei einer Pfropfung die spezifischen Eigenschaften weder 
im Pfropfreis noch in der Unterlage geandert werden, wurde schon 
S. 88 betont. Trotzdem sind, wie H. Winkler 215 ) gezeigt hat, 
Mittelbildungen zwischen zwei Spezies unter bestimmten Bedingungen 
wohl erzielbar, und diese kann man zweifellos immer noch Pfropf- 
hybriden nennen, wenn sie auch, wie wir sehen werden, in ihrem 
Wesen weit von echten Bastarden entfernt sind. 

Winkler ging in folgender Weise vor: Ein Keimstengel einer 
Tomate wurde aller Achselknospen beraubt und dekapitiert. Seinem 
Ende wurde dann durch Keilpfropfung ein Sprofi des gewohnlichen 
Hachtschattens einverleibt. Kachdem die Verwachsung eine recht feste 
geworden, d. h. nach einigen Tagen, wurde von neuem dekapitiert, 


215) Hans Winkler 1907 Ber. Bot. Oes. 25 568; 1908 ebenda 26a 59 5 ; 
1909 Zeitsehr. f. Bot. 1 315 ; 1910 ebenda 2 1; 1910 Ber. Bot. Ges. 28 110; 
1911 Verb. Gesellsch. d. Naturforscher. 
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und zwar dieses Mai quer durch die Verwachsungsstelle, so daB die 
Querwunde eine zentrale Partie aus dem Gewebe des Reises, zwei 
seitliche aus Unterlagengewebe aufwies. Ebensogut konnte iibngens 
der Versuch auch umgekehrt ausgefiihrt werden, d. h, so, dab der 
Nachtschatten als Unterlage und die Tomate als Pfropfreis diente. 
An ieder Querwunde dieser Solaneen pflegen nun zahlreiche Adventiv- 
sprosse aufzutreten. Das geschah auch an den gepfropften Pflanzen 
nach der Dekapitation. Wenn dann diese Adventivsprosse aus- 
schliefilich an den Verwachsungsstellen der zweierlei Gewebe zur 
Ausbildung gelangen durften, so war am ersten die Entstehung des 
gesuchten Pfropfbastards zu erwarten. Nach dreijahrigen Versuchen, 
in denen Hunderte solcher Pfropfungen hergestellt waren, erhielt 
Winkler unter vielen Tausenden von Adventivsprossen zwar nicht 
den gesuchten „Pfropfhybriden“, aber doch eine merkwurdige und 
bis dahin unbekannte Verbindung der beiden Pfropfsymbionten. Es 
trat namlich ein SproB auf, der aus zwei verschiedenen Langs- 
halften bestand, deren eine sich als Tomate, die andere als Nacht- 
schatten erwies. Der SproB bewurzelte sich nach Ablbsung yon der 
Entstehungsstelle und ergab eine groBe Pflanze, die den geschilderten 
Charakter beibehielt. Dabei fiel die Grenze zwischen den beiden 
Spezies oft mitten in ein Blatt, einen SeitensproB, eine Bliite etc., 
so daB neben normalen Blattern und Sprossen des Nachtschattens 
oder der Tomate auch Blatter, Bliiten, Friichte auftraten, die etwa in 
ihrer einen Langshalfte Tomaten-, in der anderen Nachtschatten- 
charakter besaBen. Winkler gab diesem Pfropfsymbionten den 
Namen „Chimare“. Seine Entstehung ist kaum zweifelhaft. Die 
Adventivsprosse gehen aus mehreren Zellen hervor. An der Ver- 
wachsungsstelle der Symbionten konnen also Zellen der beiden Spe- 
zies sich zu einem AdventivsproB vereinigen. Merkwtirdig ist nur, 
daB diese Halften zu einem einheitlichen Wachstum gelangen. 

Bei der Fortsetzung seiner Versuche mit der gleichen Methode 
gelang es aber Winkler dann in der Folge (1908) auch Gebilde zu 
erhalten, die so aussahen, als ob sie Bastarde von Tomate und 
Nachtschatten waren, die also wirkliche Mittelbildungen zwischen 
beiden Spezies darstellten. Solche Formen wurden mehrere (sechs 
bis acht) erzielt, die erste erhielt den Namen Solan um tubingense. 
Ein Blick auf die Fig. 40 zeigt, daB hier z. B. im Blatt wirkliche 
Mittelbildungen zwischen den Eltern vorliegen; solche finden sich 
auch in anderen Organen, z. B. den Bliiten. Immerhin steht Solanum 
tubingense im ganzen dem Nachschatten. naher als der Tomate, wah- 
rend ein zweiter solcher Pfropfbastard, der den. Namen S. proteus 
erhielt, mehr der Tomate sich nahert. 

Nachdem so auf experimentellem Wege gezeigt war, daB es wirkr 
liche Pfropfhybriden gibt, gelang es unschwer, solche auch anderwarts 
zu erzeugen, z. B. durch Vereinigung von Solanum Lycopersicum und 
Melongaena oder von Populus canadensis mit Populus trichocarpa 316 ). 
Auch war jetzt klar, daB gewisse andere Pflanzen, die in unseren 
Garten kultiviert werden, ebenfalls Pfropfhybriden sind. Vermutet 
hatte man das schon lange, aber beweisen .konnte man es nicht, weil 
eben die Herstellung solcher Pfropfhybriden nicht gelungen war. Die 
wichtigsten sind Cytisus Adami und Crataegomespilus 317 ). 


216) Lit. bei Buder 1915 Naturwissenschaften. 

217) Weitere Pfropfhybride bei Buder 1915 Naturwissensehaften. 
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Cytisus Adami 218 ) ist ein Pfropfbastard zwischen Cytisus La- 
burnum und Cytisus purpureus. Vor allem die Bititen stellen durcli 
ihre Fleischfarbe Mittelbildungen zwischen den gelben Laburnum - 
und den roten purpureus -Bititen dar. Nach Angabe seines Ent- 
deckers, des Gartners Adam, ist er 1826 an der V erwachsungsstelle 
einer Propfung von C. purpureus auf Laburnum als Adventivsprofi 
entstanden. Da wir jetzt wissen, dafi bei den Solaneen, die leicht 
solche Adventivsprosse bilden, unter Tausenden von diesen nur ganz 
wenig Pfropfbastarde auftreten, so verstehen wir, dafi eine zweite 
Erzeugung des Cytisus Adami trotz vieler Bemiihungen bisher nicht 
gelungen ist. Es treten hier nur selten Adventivsprosse auf, die Bil- 
dung der Pflanze geschah also durch einen ganz besonders gliicklichen 
Zufall. — Vor ungefahr 20 Jahren wurden dann in einem Garten zu 
Bronveaux bei Metz in der Nahe einer 100-jahrigen Pfropfstelle 
einer Mispel auf Weifidorn Adventivsprosse entdeekt, die sich als 
Mittelbildungen zwischen Crataegus und Mespilus ergaben und den 
Namen Crataegomespilus erhielten 219 ). Sie konnten isoliert und 
vegetativ vermehrt werden. Es traten hier gleich drei vers chi e- 
dene Pormen auf, was ja freilich nach den Erfahrungen an Solanum 
nicht mehr so merkwiirdig ist. 

Viel auffallender ist es, dafi an diesen Crataegomespili nicht 
selten Rtickschlage zu den Eltern auftreten, derart, dafi einzelne 
Zweige ganz den Charakter der Mispel Oder des Weifidorns annehmen 
und dann auch konstant beibehalten. Solche Rtickschlage sind aber 
aucli bei Cytisus Adami schon lange bekannt und treten (besonders 
die zu Laburnum fiihrenden) in unseren Garten haufig auf. ISTicht 
selten in der Weise, dafi nicht der ganze Sprofi zurtickschlagt, ,son- 
dern nur seine eine Langshalfte oder sonst ein LangsteiL So kommen 
Bildungen zustande, die ganz an Winklers Chimaren erinnern. — 
Auch an den WiNKLERSchen Pfropfbastarden sind -Rtickschlage zu 
den Eltern nicht selten. 

Wenn auch solche Rtickschlage zu den Eltern, die auf vegeta- 
tivem Wege entstehen, bei sexuell erzeugten Bastarden nicht ausge- 
schlossen sind 220 ), so treten sie doch zweifellos nicht in der Haufig- 
keit auf, wie bei den Pfropfhybriden. Das weist schon darauf hin, 
daB die letzteren in anderer Weise entstehen wie sexuelle Bastarde. 
In der Tat entstehen die Pfropfhybriden nicht durch die Ver- 
schmelzung zweier vegetativer Zellen, son dern dadurch, dafi 
im Vegetationspunkt des Adventivsprosses die zentralen Partien 
(Plerom und Teile des Periblems) von der einen Spezies, die peri- 
pheren Schichten aber (Dermatogen und eventuell noch Periblem- 
lagen) von der anderen Spezies gebildet werden. Es handelt sich also 
auch hier urn Chimaren, deren Komponenten aber nicht der Lange 
nach verwachsen, sondern derart verbunden sind, dafi die eine den 


218) Ueber Cytisus Adami: A. Braun 1849 Ersch. d. Verjungung in der 
Xatur. Freiburg. Beijerinck 1901 Bot. Ztg. 59 113 ; 1908 Ber. Bofc. Ges. 
26a 137. Darwin 1801 Das Variieren d. Pflanzen u. Tiere. Deutseh von Craus. 
Buder 1911 Zeitsehr. f. Abstammungslehre 5 209. Janssonius 1911 Anat. Bau 
v. Cytisus Adami. Rec. tr. n£erl. 8 333 ,* zit. nach Zeitsehr. f. Bot. 4 537. 
Abbildung im „Lehrbuch d. Bot. f. Hochschulen a 16. Aufl. Fig. 266. 

219) Ueber Crataegomespilus: Koehne 1901 Gartenflora 50 628. Noll 
1905 Sitzungsber. Niederrh. Ges. Abbildung bei Baur 1911 Einf. in die Ver- 
erbungslehre Taf. 8. Meyer 1915 Zeitsehr. f. ind. Abstammungslehre. 

220) Strasburger Jahrb. wiss. Bot. 45 552. 
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Kern, die andere den Mantel, die Umhiillung abgibt. Man nennt sie 
Periklinal c h i m aren. 

Diese Deutung der Pfropfbastarde als Periklinalchimaren hat zu- 
erst Baur 221 ) ausgesprochen ; Winkler hat sie dann bewiesen. Baur 
kam auf diese Deutung durch Beobachtungen an Pelargonien, deren 
Vegetationspunkt folgenden Bau besitzen soli: in zwei aufieren vollig 
weifien Hautschichten steekt ein mit Chloroplasten versehener Kern. 

Den Beweis, dab die Pfropfhybriden den gleichen Bau haben wie 
er bei diesen Pelargonienchimaren angenommen wurde, hat Winkler 
auf cytologischem Wege geliefert. Da die Zellkerne der beiden 
Mutterpflanzen bei Nachtschatten und Tomate eine verschiedene Zahl 
von Chromosomen fiihren, so kann man im Moment der Teilung von 
jeder Zelle sagen, zu welcher von den beiden Spezies sie gehort. So ge- 
iang es denn Winkler, festzustellen, dafi Solanum tubingense die 
Epidermis der Tomate, das Innere vom Nachtschatten hat, wahrend 
Solanum Koelreuterianum sich gerade umgekehrt verhalt. Solanum 
proteus hat die zwei aufieren Lagen von der Tomate, Solanum Gaert- 
nerianum wahrscheinlich dieselben Schichten vom Nachtschatten (vgl. 
Fig. 40). Die anatomische Untersuchung der Crataegomespili und 
des Oytisus Adami hat zu demResultat gefuhrt, dafi auch diese Pfropf- 
h} 7 bride Periklinalchimaren sind. Cytisus Adami hat die Epidermis 
von purpureus, alles tibrige von Cytisus Laburnum, von den Crataego- 
mespili hat die weifidornahnliche Form (Asnieresi) einen einschich- 
tigen Mantel der Mispel, die mispelahnliche (Dardari) zwei peri- 
pherische Mispelschichten liber dem Crataegus-Kern. Die dritte Form 
(Jouini) ist nicht naher untersucht. Es ergab sich, dafi der anato- 
mische Bau der einzelnen Periklinalkomponenten durch die Symbiose 
nicht verandert wird, dafi also z. B. bei Cytisus Adami die ,'Farbstoffe, 
Gerbstoffe, Enzyme streng an die arteigenen Zellen gebunden sind, 
obwohl diese durch Plasmodesmen verbunden sind. Um so auf fallen - 
der und deshalb noch erklarungsbediirftig ist die Tatsache, dafi 
morphologisch z. B. in der Blattform der Pfropfbastarde Mittel- 
bildungen zwischen den Eltern auftreten. 

Die Untersuchungen von Konrad Noack 222 ) haben gezeigt, dafi 
bei den weihrandigen Pelargonien die Verhaltnisse nicht so einfach 
liegen, wie Baur gedacht hatte. Vielmehr hat sich ergeben, dafi das 
Blatt in seiner Hauptmasse aus der hypodermalen Schicht des Vegeta - 
tionspunktes entsteht, die nattirlich von der Epidermis itberzogen 
wird. Wenn spater diese hypodermale Lage vierschichtig wird und 
zwei grtine innere, sowie zwei. weiBe auBere Schichten aufweist, so 
ist klar, dafi alle diese Zellen gemeinsamen Ursprungs sind 
und erst spat — nicht etwa schon bei ihrer Entstehung durdh Tei- 
lung — die Differenzierung in grtine und weiBe erfahren. 

Das konnte zunachst fur die Pfropfchimaren gleichgliltig sein, 
wenn nicht Noack gezeigt hatte, daB auch bei solchen im Blatt die 
gleichen Verhaltnisse vorliegen. Formen, bei denen nur eine frernde 
Epidermis auf einheitlichem Kerngewebe sitzt, bieten nach wie vor 
keine Schwierigkeiten. Da aber, wo auch die hypodermale Schicht 
von dem anderen Symbionten abstammt, ist das ganze Blatt keine 
Chimare mehr, sondern einheitlich, aus Zellen der gleichen Spezies 

221) Baur 1909 Ber. Bot. Ges. 27 603. 1910 Biol. Cbl. 30 497. 

222) Konrad L. Noak 1922 Jahrb. wiss. Bot. 61 459. 
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aufgebaut. Und doch zeigen gerade solche Blatter morphologische 
Mittelbildungen zwischen den beiden Arten. Hier mitssen neue Unter- 
suchungen einsetzen. 


8. Modiflkatlonen. 

Aus all den Erf ahr ungen, die wir tiber den EinfluB der Tem- 
peratur, des Lichts, mechanischer und chemischer Faktoren, sowie 
endlicli anderer Organismen auf die Pflanze gemacht liaben, ist klar, 
dab die Gestalt der Pflanze weitgehend von der Aufienwelt be- 
einflufit wird. Bestimmte Eigenschaften treten also nur bei ganz 
bestimmten AuJBenbedingungen auf, und umgekehrt, wenn wir zwei 
der Abkunft nach ganz gleiche Samen unter verschiedenen AuBen- 
bedingungen kultivieren, so entwickeln sie sich zu zwei reclit ver- 
schiedenen Pflanzen. Desgleichen wenn wir eine perennierende 
Pflanze in zwei Stiicke schneiden, und diese Stiicke recht verschie- 
denen AuBeneinfliissen aussetzen, so werden sie ebenfalls naeli kurzer 
Zeit weitgehende Differenzen aufweisen. Wir sind gewohnt, diejenige 
Form einer Spezies, die uns bei gewissen, in der Natur gewohn- 
licli auftretenden Kombinationen auBerer Einfliisse begegnet, als 
die nor male Form anzusehen. Es ist aber zu bedenken, dafi aucli 
alle anderen Formen mit derselben Notwendigkeit unter anderen 
Bedingungen auftreten und deshalb fur diese Bedingungen ebenso 
„normal“ sind, wie die sog. normale Form ftir ihre Bedingungen. 
Jede Entwicklung ist nur moglich, wenn eine gauze Fiille Von 
auBeren Faktoren eintrifft; diese sind alle miteinander notwendige 
Bedingungen ftir die Entwicklung. Manchmal aber sehen wir, daB 
das Hinzutreten eines neuen Faktors, oder die Ver&nderung eines 
schon einwirkenden, bei Gleichbleiben aller anderen zu einem be- 
sonderen morpliogenen Erfolg ftihrt. Dann kann man mit Sachs 
von „Photo“-, ,,Bary u -, „Ch em o morphosen u sprechen. Mit einer 
solchen Bezeichnung soil ja nur die besondere Bedeutung des einen 
Faktors hervorgehoben werden, und durchaus nicht gesagt sein, daB 
er allein ftir die betr. Entwicklung verantwortlich sei. In vielen 
Fallen, so ganz besonders in der Natur, sehen wir morphogeneErfolge 
nicht in dieser Weise von einem Faktor ausgehen, sondern bedingt 
durch eine quantitative Veran derung vieler Faktoren, namentlich 
z. B. durch Konzentrationsverhaltnisse der JSfahrstoffe 223 ). Es ist 
aber nicht einzusehen, weshalb nur solche quantitativen Aenderungen 
eine Rolle in der Entwicklung spielen sollen, wie Klebs behauptet. 

Die durch AuBenfaktoren bedingten Veranderungen einer Spe- 
zies gegeniiber ihrer typischen Gestalt werden nun als Modifika- 
tionen bezeichnet, und wir benutzen diese Bezeichnung, ganz gleich- 
gtiltig, ob die eintretende Aban derung eine niitzlich'e ist, als sog. 
„Anpaissung Ci betrachtet werden kann, oder ob sie ftir die Pflanze 
ganzlich bedeutungslos ist. Wenn es nun moglich ware, eine Anzahl 
von Individuen unter ganz gleichen Bedingungen zu kultivieren, so 
mtiBten diese auch ganz gleich aussehen. Das ist aber unmoglich. 
Selbst bei groBter Sorgfalt in der Versuchsanstellung lafit es sich 
nicht vermeiden, daB die eine Pflanze niehr Licht, mehr Nahrsalze, 


223) Klebs 1906 Abh. nat. Ges. Halle 25 105. 

224 ) Klebs 1917 Sitzungsber. Heidelb. Akad. 3 Abh. (Entw. Farnprot-h. 
II S. 116). 
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mehr Feuchtigkeit erhalt als die andere, und aus diesem Grunde 
muB die Progenies auch der reinsten und engbegrenztesten Art eine 
recht bunte Mannigfaltigkeit aufweisen, aus einem Gemisch von ver- 
schiedenen Modifikationen bestelien. 

Wenn wir uns nun zu der Betrachtung der GesetzmaBigkeiten 
wen den, clenen diese Modifikationen durch die Verschiedenheiten der 
Aufienbedingungen unterliegen, so wollen wir uns eng an die Dar- 
stellung Batjb!s 225 ) halten, weil diese uns besonders einfach und klar 
erscheint. — Wir betrachten die GroBen verhaltnisse einer ge- 
kauften Portion von Samen der Bohne (Phaseolus multiflorus). Es 
zeigt sich, dab die kleinsten zwischen 17 und 18, die groBten zwischen 
32 und 33 mm lang sind. Stellen wir die ganze Reihe der Messungen 
zusammen, so erhalten wir folgende Uebersicht der 558 Samen: 

mm: 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 

Lange 3 7 21 23 53 69 85 75 72 56 39 25 21 4 4 1 

Die grofiten und die kleinsten Bohnen, die Extreme, sind also 
am seltensten; je mebr wir uns dem Mittelwert nahern, desto zalil- 
reicher werden die Vertreter dieser Klassen. Wolier kommt das? 
Wir werden annehmen diirfen, daB die GroBe der Samen in erster 
Linie von der Ernahrung abhangig ist, vor allem von der Zufubr 
organiscber Baustoffe. Diese ihrerseits hangt aber wieder von sebr 
verschiedenen Dmstanden ab, z. B. von der Zahl der Samen, die sich 
in einer Htilse entwickeln, von der Zahl der Htilsen am Zweig, von 
der Zahl der ernahrenden Blatter, sowie von deren GroBe, endlich 
von den Belichtungsverhaltnissen. Im Interesse der Einfachheit der 
Darstellung wollen wir uns auf die Betrachtung dieser funf Faktoren 
beschranken — es ist ja einleuchtend, daB ihre Zahl mit Leichtig- 
keit betraehtlich vermehrt werden konnte — und wollen die ebenfalls 
sehr vereinfachende Annahme machen, daB jeder dieser Faktoren 
nur in zwei Abstufungen vorkomme, von denen die eine eine Forde- 
rung der SamengrOBe, die andere eine Verkleinerung derselben 
herbeifuhre. Auch iiber das AusmaB der VergroBerung und Verkleine- 
rung wollen wir eine ganz bestimmte Annahme machen. Jeder Faktor 
soli in der fordernden Abstufung eine VergroBerung um 0,1 mm, in 
der hemmenden eine Verkleinerung um 0,1 mm der Samen bewirken. 

Jede Bohne wird sich nun unter ganz bestimmten Bedingungen 
entwickeln, die wir in sehr einfacher Weise bezeichnen konnen, wenn 
wir die oben aufgefiihrten funf Faktoren mit Ziffern I— V be- 
zeichnen und durch ein zugesetztes + oder — andeuten, in welcher 
Abstufung der Faktor wirkt. -f- I, — II, + III, + IV, — V wiirde 
also z. B. bedeuten, daB wenig Samen in der Hiilse sind, daB aber 
viele Htilsen am Tragzweig sich befinden, daB ferner viele und groBe 
Blatter die Ernahrung der Samen besorgen, daB aber die Beleuchtung 
schlecht ist. Derartige Kombinationen von Faktoren (Bedingungs- 
konstellationen) sind nun aber 32 moglich, und jede von ihnen hat 
die gleiche Wahrscheinlichkeit. Wenn also eine groBe An- 
zahl von Bohnen untersucht wird, dann diirfen wir erwarten, da,B je- 
weils V39 von ihnen unter einer Bedingungskonstellation erwachsen 
sein wird. Wir wollen diese 32 Kombinationen nun zusammenstellen 
und ausrechnen, welcher Wert der VergroBerung oder Verkleinerung 
der Samen sich bei jeder ergibt. 

225) Bade 1919 Einfiihrung in die exp. Vererbungslehre 3. Aufl. Berlin. 
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Man erhalt also Kombinationen mit dem Wert 
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Dieses Ergebnis kann auch in Form einer Kurve dargestellt 
werden, die ungefahr so aussieht wie Fig. 41. Es sind also die 
extrem gtinstigen und ebenso die extrem ungiinstigen Konstella- 
tionen nur je einmal eingetreten, dagegen solche, in denen sich gtin- 
stige und ungiinstige Einflusse die Wage halten (+1, — 1), je lOmal. 

Wenn man eine ahnliche Rechnung fiir sechs oder mehr Faktoren 
durchfiihrt, dann erhalt man Zahlenreihen wie: 

1 6 15 20 15 6 1 

1 7 21 35 35 21 7 1 

und alle diese Reihen entsprechen Werten des Binoms (a + b) n ; die 
oben ausfiihrlich behandelte dem Werte (a + b) 5 , die soeben ange- 
ftthrten (a + b) 6 und (a + b) 7 , stets unter der Voraussetzung, daiB 
a = b, beide = 1 sind. 

Eurven, die der Binomial f ormel f olgen, miissen stets 
dann auftreten, wenn von zwei Moglichkeit en nur eine 
eintreten kann, und wenn die Wahrscheinlichkeit fiir 
beide gleich grofi ist. Wenn wir also z. B. mit einer Miinze 
wtirfeln, deren ,,Kopfseite“ wir als +, deren Wappenseite wir mit — 
bezeichnen, so werden wir bei je 5 einander folgenden Wtirfen 
genau die gleichen 32 Kombinationsmoglichkeiten erhalten, wie oben 
in dem Beispiel mit den Bohnen. Und wenn wir wie dort die Haufig- 
keit der Werte 4" 5 (5mal Kopf), + 3 (4mal Kopf, lmal Adler) etc. 
bestimmen, so bekommen wir, wie dort, die Kurve 

1 5 10 10 5 1 

Man nennt diese Kurve die Zufallskurve (Galton-K urve). 

Statistische Untersuchungen, die sich auf quantitative Dif- 
ferenzen der einzelnen Individuen beziehen, die man also durch 
Messung, Zahlung oder Wagung feststellen kann, f olgen nun auBer- 
ordentlich haufig mehr oder weniger genau der theoretischen Zufalls- 
kurve. Dafiir einige Beispiele aus der Katur sowie von Kultur- 
pflanzen. In diesen Fallen ist freilich nicht immer sicher, daB man 
es ausschlieBlich mit Modifikationen zu tun hat; es konnen 
sich auch Erfolge innerer Ursaehen, Mutationen und Kombinationen 
(S. 118 u. 123) Ilmen zugesellen. 
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Zahl der Strahlen im Archegonienstan d von Mar chantia 228 ): 
Zahl 7 8 9 10 1 1 12 13 

Frequenz 1 14 307 152 44 8 1 Sa. 522 

Zahl der Blumenbl a tier von Linaria spuria 227 ): 

Zahl 2 8 4 5 6 7 8 9 

Frequenz. aktinomorphe Bluten 1 2 43 810 52 2 1 1 Sa. 912 

„ zygomorphe Bluten - 4 240 60 250 169 7 1 - Sa. 60671 

Zuckergehalt von 40000 Riiben aus Naarden (Holland) 228 ): 

Proz. Zucker 12 12 1 /, IB IB 1 /, 14 14 1 /* 15 15 1 /, 

Frequenz 340 635 1192 2205 3597 5561 7178 7820 

Proz. Zucker 16 16 1 /* 17 17 l / 2 18 18 l / s 19 

Frequenz 6925 4458 2233 692 133 14 5 

Die zuletzt angeftihrten Zahlen sind in Fig. 41 auch in Form 
einer Kurve dargestellt. 

Wenn auch diese Form der Kurve sehr haufig auftritt, so fehlt 
es doch nicht an anderen Modifikationskurven. So kann z. B. ein 
Merkmal nur nach einer Richtung hin variieren, so dab sogenannte 

halbe GALTON-Kurven auf treten, 
Oder es kann auch eine Kurve mit 
zwei oder mehreren Gipfeln auf- 
treten. Die letztere Erscheinung 
wird in der Regel darin begriindte 
sein, dab das Untersuchungsmaterial 
kein einheitliches war, dab also z. B. 
zwei Formen gemischt waren, die in 
ihrem Mittelwerte zwar verschieden 
sind, die aber in ihren selteneren 
Werten ineinander greifen (trans- 
gressive Kurven). Daraus darf 
man aber nicht schlieben, dab eine ein 
gipfelige Variationskurve ein Zeichen 
Fig. 41. Zuckergehalt von 40000 Riiben fur Einheitlichkeit des Materials 
graphisch dargestellt. Nach de Vries, sei ; denn tatsachlich kann ein Ge- 
Mutationstheorie I. misch vieler Formen eine eingipfe- 

lige GALTON-Kurve liefern (Fig. 42). 

Die halben GALTON-Kurven miissen in folgender Weise erklart 
werden. Der regelmabige Verlauf der typischen Zufallskurve hangt 
damit zusammen, dab die variabelen Aubenbedingungen selbst der 
Zufallskurve folgen und gesetzmabig urn einen Mittelwert 
schwanken; dieser Verlauf tritt aber nur dann ein, wenn die Pflanze 
genau proportional zu den Konstellationswerten der Auben- 
bedingungen reagiert. Stellen wir uns vor, dab bei Erreichung einer 
gewissen Grobe oder Zahl der Maximalwert erreicht ist, so wird 
dieser eben auch durch weitere fordernde Einfliisse nicht tiber- 
schritten werden konnen. Und wenn dann dieser Maximalwert 
schon bei dem mittleren Ausmab der Aubenbedingungen erzielt ist, 
dann kann in der Natur dieses Merkmal nur in einer Richtung 
vom Mittelwert aus variieren. Es entstehen halbe GALTON-Kurven. 
Fur den umgekehrten Fall, in dem das Minimum eines Merkmals 
schon durch den Mittelwert der Aubenfaktoren erreicht wird, 
geben wir ein Beispiel: 

226) Ludwig 1900 Bot. Cbl. Beih. 9 89. 

227) Voechting 1898 Jahrb. wiss. Bot. 31 391. 

228) de Vries 1901 Die Mutationstheorie S. 74. Leipzig. 
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AeuBere Ursacben des Wachs turns. 

C alt ha palus tris [nach Baur 225 j] : 

Anzahl der Kronblatter 4 5 6 7 8 9 10 

Anzahl der Bliiten 0 283 45 6 4 3 0 

Durch Zunahme der fordernden Alternative!! kann liier also wohl 
eine Zunahme der Kronblatterzahl erfolgen, durcli Zunahme der 
liemmenden tritt aber keine Verniinderung unter die 5-Zahl ein. 

Die Ursache dafiir, daB die Merkmale einer Art unter schein- 
bar gleichen aufieren Umstanden dennoch uni einen Mittehvert 
schwanken, liegt also zweifellos darin, daB eben tatsachlich dock 
selbst bei sorgfaltigster Kultur Ungleichheiten in den Wachs- 
tumsbedingungen („Ernahrung“ im weitesten Sinn des Wortes) ein- 
treten mussen. Es laBt sich nicht vermeiden, daB die eine Pflanze 
mehr Wasser, mehr Aschenbestandteile aus dem Boden aufnimmt, 
mehr Licht erhalt als die andere. Audi werden die gleichen Organe 
eines Pflanzenstockes bei verschiedener Stellung an der Achse un~ 
gleich ernahrt; der verschiedene Zustrom yon Nahrungsstoffen zu 
einem endstandigen Organ und zu den gleichartigen seitenstandigen 
laBt sich z. B. leicht nachweisen. Die seitenstandigen Infloreszenzen 
der Sonnenblume werden erheblich groBer, wenn man die endstandige 
entfernt, und ahnliche Beispiele lieBen sich in groBer Zahl anfiihren. 

Es liegt nun aber keinerlei Grund yor ? die statisti'sch nachweis- 
baren, in der Natur zu beobachtenden Modifikationen in quantitativen 
Merkmalen ftir irgendwie verschieden zu halten von fruher stu- 
dierten, experimentell erzeugten Veranderungen. So wie hier durch 
die Sum me von Faktoren, die wir zusammenfassend Ernahrung 
nannten, so wurden dort durch einzeine Faktoren Modifikationen 
erzeugt. Da aber im Experiment die auBeren Einfltisse oft sehr 
stark von ihrem Mittelwerte in der Natur abweichen, so sind auch 
die experimentell erzielten Veranderungen sehr viel weitgehender als 
die in der Natur beobachteten ; es handelt sich nicht immer urn ein- 
fache quantitative Abweichungen von der mittleren Form, son- 
dern es kann auch zu qualitativen Aenderungen kommen. Es sei 
daran erinnert, was fiir Erfolge durch intensives Licht einerseits 
und durch vollige Verdunkelung andererseits, durch Kultur auf 
dem Land oder im Wasser, in trockner Luft oder in feuchter Luft 
erzielt werden konnen. Es. ist schlechterdings unmoglich, solche 
Variationen von den statistisch nachgewiesenen, unter scheinbar kon- 
stanten Bedingungen auftretenden, abzugrenzen. Demnach gibt also 
die statistische Methode durchaus kein Bild von dem Variations- 
vermogen der Pflanze 229 ). Erst wenn man eine Spezies unter jeder 
nur denkbaren Variation auBerer Bedingungen kultiviert hat, kann 
man einen Einblick in ihre „Variationsbreite <£ oder in ihren „Ab- 
anderungsspielraum v bekommen ; statistisch wird nur die Variations - 
breite unter gewohnlichen Bedingungen aufgedeckt. Es gibt hochst 
wahrscheiniich kein an und fur sich unter alien Umstanden kon- 
stantes MerkmaL — eine gegebene Form ist nur unter konstanten Be- 
dingungen konstant 230 ). 

Es ist ganz selbstverstandlich, daB diese Modifikationen nur so 
lange oder wenig langer dauern, als die betreffenden Bedingungs- ' 
konstellationen gegeben sind. Und wenn auch eine Modifikation 
lange Zeit hin durch erhalten geblieben ist, so muB sie doch nach 

229) Klebs 1903 Willkiirliche Entwicklungsanderungen. Jena. 

280) Klebs 1907 Arch. f. Entw.-Mech. 24 29. 

Benecke u. Jost, Pflanzenpbysiologie. Bd. XX, 
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Aufhoren der Bedingungen sich ebenso rasch zurtickbilden, wie wenn 
sie nur kurze Zeit hindurch existiert hat. Mit anderen Worten, 
erblich konnen die Modifikationen durchaus nicht sein. Waren 
sie das, trate in der nachsten Generation eine Veranderung, die beim 
Elter als Modifikation auftrat, von selbst auf, d. h. unter anderen 
Bedingungen als dort, dann ware ja die Beak t ion sweise- der 
Pflanze verandert, d. h. es ware eine andere Form von Abanderung 
eingetreten als die Modifikation. In der Tat haben denn auch viele 
Erfahrungen gezeigt, dab solche auBere Eindrticke nicht vererbt 
werden. Klebs hebt hervor, daB Saprolegnia,- nachdem sie jahrelang 
nur vegetativ gewachsen ist, mit der gleichen Leichtigkeit wie ein 
in tjpischer Entwicklung gewesenes Exemplar, Fortpflanzungsorgane 
bildet, sobald die notigen Bedingungen zur Ausbildung solcher Organe 
gegeben sind. Entsprechendes gilt fur die Hefe, die trotz andauern- 
der vegetativer Vermehrung die Fahigkeit der Sporenproduktion 
nicht eingebiiBt hat. Endlich waren hier die Pflanzen zu nennen, 
die seit Jahrtausenden in den hochsten Alpen wohnen und dort selir 
eharakteristische Formeigenttimlichkeiten angenommen haben; sie 
verlieren diese Eigenttimlichkeiten, wenn sie in der Ebene kultiviert 
werden. Umgekehrt nahmen viele der von Bonnier 331 ) in die hohen 
Alpen versetzten Ebenenpflanzen dort den alpinen Habitus an, der 
aber bei erneuter Aenderung des Standortes wieder erlosch. Die Aus- 
bildung oder Biickbildung einer Modifikation erfordert aber manch- 
mal eine gewisse Zeit. 

Es kann also unter Umstanden der Erfolg einer Veranderung 
der AuBenfaktoren erst in der ndchsten Generation sich geltend 
machen, wahrend der Vegetationspunkt der Versuchspflanze 
iiberhaupt nicht mehr imstande ist zu reagieren. In solchen Fallen 
spricht man von stabil induzierten Aenderungen. Die Folgeform 
des Efeusprosses gehort z. B. zu ihnen; sie laBt sich durch Aende- 
rung der Lichtintensitat nicht so leicht in die Jugendform zurtick- 
fiihren wie die der Campanula rotundifolia; aber aus Samen gehen 
stets Pflanzen mit der Jugendform hervor. 

Es liegen nun aber doch auch gewisse Erfahrungen der Pflanzen- 
zuchter vor, aus denen man auf eine, wenn auch nur partielle Ver- 
erbbarkeit der Modifikationen schliefien zu miissen glaubte. Durch 
sorgfaltige Auswahl von Individuen, die ein bestimmtes Merkmal in 
besonders starkem Grade aufweisen, und bei Verwendung dieser zur 
Nachzucht kann man bei fortgesetzter Selektion dieses Merkmal 
steigern. So hat z. B. in der Zuckerriibenindustrie die konsequente 
Verwendung der von den zuckerreichsten Exemplaren gewonnenen 
Samen zu einer betrachtlichen Steigerung des mittleren Zucker- 
gehaltes derBiiben gefiihrt : betrug derselbe vor70Jahren 7 — SProz., 
so ist er heute auf ca. 15 Proz. gestiegen. Und in derselben Weise, 
durch strenge Selektion, kann man auch bei anderen Pflanzen 
Bassen erziehen, die sich durch besonders groBe Bliiten oder Fruchte, 
durch Zunahme des Wohlgeschmackes, Zunahme der Fleischigkeit etc. 
auszeichnen. Allein, soweit wir wissen, entstehen dabei nie neue 
Eigenschaften, die bestehenden werden nur nach Plus oder auch 
Minus verschoben. Auch scheint die Grenze des Erreichbaren ge- 
wohnlich in wenigen Generationen (3—5) tatsachlich erreicht zu 


231) Bonnier 1895 Ann. sc. nat. (7) 20 217. 




Fig. 42. Gewichtskurven von 8 reinen Boknenlinien (A— H) sowie Kurve des 
Gesamtmaterials. I Die Gewicktsklassen in eg. II Anzahl Boknen (des Gesamt- 

materials), die jeweils in eine solche Klasse gehoren. Linie A; 

Linie B; Linie G; Linie D; Linie E; 

Linie F; Linie G; Linie E. Die ausgezogene 

Kurve beziekt sick auf das Gesamtmaterial. Nack Johannsejst. Aus Batjr. 

sein, und die fernere Selektion dient nur der Erhaltung des Ge- 
wonnenen. Sie ist aber auch dringend notig, denn mit derselben 
Schnelligkeit, mit der der Fortschritt erreicht wurde, zerrinnt er 
wieder; mit dem Aufhoren der Selektion ist ebenfalls schon nach 
wenigen Generationen der urspriingliche Zastand wiederhergestellt. 

ij?'* 
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Die Erklarung fur diese Wirkung der Seiektion hat Johann- 
sen 231 ) gegeben. Er zeigte, dab man durcli Seiektion z. B. der 
groBten Samen einer bestimmten, auBerlich ganz einheitlich erschei- 
nenden Bohnensorte rasch das Durchschnittsgewicht heben kann. 
Wenn er aber nicht mit den Nachkommen eines ganzen Eeldes 
operierte, ftir die er den ISTamen „Population“ einftihrt, sondern die 
Deszendenz eines sick selbst befruchtenden einzelnen Indi- 
viduums verwendete, erhielt er stets den gleichen Mittelwert, einer- 
lei, ob er von kleinen oder groBen Samen ausging. Er sehlieJBt aus 
seinen Versuchen, daB auch eine scheinbar reine Basse doch noch 
Unterrassen enthalt (Johannsen nennt sie „Linien“), die sich durcli 
den Mittelwert ihres Samengewichtes unterscheiden. Wie die Eig. 42 
zeigt, sind die Gewichtskurven der einzelnen Linien transgredierend. 
Werden nun aus einem Gemisch solcber Linien besonders grofie 
Bolin en als Ausgang weiterer Kulturen genommen, so konnen sie 
Extremformen von kleinsamigen Linien sein, wahrscheinlich aber 
gehoren sie grofisamigen Linien an. Wird durch 2 oder 3 Genera- 
tionen hin durcli in der gleichen Weise mit der Seiektion fortgefahren, 
so wird also eine Auslese der grofisamigen Linien erfolgt 
sein 232 ). In ahnlicher Weise diirfte auch bei anderen Selektionen 
gar keine Isolierung von entstandenen Varianten, sondern eine Iso- 
lierung von schon existierenden Sippen aus einem Sippengemisch 
erfolgt sein. 

Die Kulturrassen unserer Bohnen usw. sind also keine wirklich 
einheitlichen Sippen, wenn sie auch auf den ersten Blick noch so 
einheitlich erscheinen. Nur die reinen Linien konnen als el emeu - 
tare Sippen betrachtet werden; mit ihnen hat man also vor alien 
Dingen zu experimentieren. Leider lassen sie sich nur bei solchen 
Pflanzen gewinnen, die Selbstbefruchter sind, was eben ftir die Bohne 
und einige andere Kulturpflanzen zutrifft. Alle Pflanzen aber, die 
der Kreuzung unterworfen sind, wenn auch nur ganz gelegentlich, 
treten in der Natur nie in reinen Linien auf, sondern stellen ein 
hochst kompliziertes Gemisch von B as tar den dar, aus denen nur 
mit groBer Mtihe die reinen Linien herausgeztichtet werden 
konnten. 

Wird die Ernte, die man von zahlreichen Linien einer Bohne 
erhalten hat, zusammengeworfen, so stellt man ktinstlich wieder eine 
Population her. Die Untersuchung der Gewichtsverhaltnisse dieser 
Population (Fig. 42) zeigt die schonste Zufallskurve. Daraus sieht 
man, daB das Auftreten einer GALTON-Kurve in keiner Weise ftir 
Reinheit der untersuchten Sippe btirgt. 

Somit ist klar, daB aus den Selektionserfahrungen der Ziichter 
durchaus nicht auf eine, wenn auch nur partielle Erblichkeit der 
Modifikationen geschlossen werden darf. 

Von^ anderen Abanderungen, die von langerem Bestand sind als 
die Modifikationen, wird spader die Bede sein (S. 123), 


232) Johannsen 1903 Erblichkeit in Populationen und reinen Linien. Jena. 
1912 Elemente der exakten Erblichkeitslehre 2. Aufl. Jena. 

233) Ganz befriedigend ist diese Erklarung aber noch nicht, weil nicht dar- 
gelegt ist, worn it der rasche Etickgang beirn Aufhoren der Seiektion zusammen- 
hangt. 
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B. Innere ITrsaelieii (Vgl. S. 35). 

9. Korrelationen. 

Wenn schon eine A1 ge, die mit einem Pilze in Symbiose lebt, von 
maJBgebender Bedeutung fiir die Wachstumsweise des anderen Sym- 
bionten werden kann, obwohl doch zwischen beiden kaum andere Be- 
ziehungen bestehen koiinen als Austausch geloster Stoffe, wenn ferner 
ein Insekt, das als Parasit auf einer Pflanze lebt, eine Gallenbildung 
veranlaBt, wenn solche fremde Organismen fundamentale Gestalts - 
anderungen hervorzubringen vermogen, dann wird man es begreiflich 
fin den, daB die einzelnen Organe der Pflanze, die durch Protoplasma- 
faden zu einem Ganzen vereinigt sind, einander aufierordentlich stark 
beeinflus'sen. Solche Beziehungen pflanzlicher Organe werden als 
,, Korrelationen des Wachstums“ 234 ) bezeiehnet. 

Die Zellen eines Spirogyrafadens, die alle die gleiche Gestalt 
und die gleiche Punktion haben, beeinflussen sich anscheinend in 
ihrem Wachstum gegens'eitig nicht, und es ist fiir das Gedeihen der 
Einzelzelle wohl ziemlich gleichgiiltig, ob sie mit den anderen ver- 
bunden ist oder nicht. — Wenn aber verschiedene Zellen, oder all- 
gemeiner gesprochen, verschiedene Organe eines Pflanzenkorpers 
verschiedenen Bau und verschiedene Funktionen haben, dann beein- 
flussen sie sich notwendig gegenseitig in dem Sinne, dafi das Auf- 
treten einer bestimmten Funktion bei einzelnen Organen andere zur 
Ausbildung anderer Funktionen notigt, obwohl diese im Prinzip sehr 
wohl befahigt waren, die gleiche Funktion auszutiben. In der nor- 
malen Ontogenese nimmt jedes auftretende Organ eine im voraus 
bestimmbare Gestalt an, und man konnte Ieicht glauben, es sei tiber- 
haupt nicht imstande, sich anders zu gestalten, Tatsachlich aber 
kann man viel richtiger sagen, aus jedem Organ, das am Vege- 
tationspunkt entsteht, kann noch sehr vielerlei werden; dafi es in 
die ganz bestimmten Bahnen hineingedrangt, ,,determinie.rt“ wird, 
liegt vor allem an dem Zusammenhang mit den anderen Teilen. Be- 
stande eine solche Eegulierung der Entwicklung der Teile nicht, ent- 
stande also aus jeder Zelle oder aus jedem Gewebehocker all das, 
wozu diese Organe befahigt sind, so ware die Pflanze eben kein 
Organismus, sondern eine wilde Masse von belebter Substanz. Die 
ganze „Harmonie der Entwicklung^ ist tiberhaupt nur moglich, wenn 
Korrelationen existieren. Diese an Beispielen kennen zu lernen, 
wird nun unsere nachste Aufgabe sein ; dabei wird sich Gelegenheit 
geben, eine ganze Eeihe von Erseheinungen, die bisher noch nicht 
gentlgend beachtet worden sind, zu besprechen. 

Restitution. Zum Studium der Kor relation wird es sich in 
erster Linie empfehlen, Teile von der Pflanze abzutrennen und fest- 
zustellen, welche Veranderungen an ihnen oder an dem ilbrig bleibcn- 
den Stumpf vorgehen 235 ). Man kann einzelne Zellen oder hohere 
Einheiten (Stengel, Blatter, Wurzeln — oder Teile von solchen) ab- 
trennen. y y " 

234) Goebel 1880 Bot. Ztg. 38 753. 

235) Goebel Einf. in die exp. Morphologie. L. 1908. Winkler 1913 
Handworterbuch d. Naturw. Bd. 3. „Entwiekiungsmeehanik Cf . Ungerer 1919 
Die Regulationen der Pflanzen (Roux Vortrage u. Aufsatze 22). L. 
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Zur Auflosung eines groBeren Zellkomplexes in Einzeizellen kann 
am besten die Plasmolyse dienen. Ihr Erfolg ist ein auBerordentlich 
verschiedener. Wahrend bei manchen Pfianzen die plasmolysierte- 
Zelle stets rasch zugrunde geht, bleibt sie bei anderen, wenigstens 
unter gtinstigen Umstanden, lange am Leben und zeigt mancherlei 
Veranderungen. Sehr yerbreitet ist die Ausscheidung einer neuen 
Membran auf der Oberflache des kontrahierten Protoplasten, yiel 
seltener folgt vor oder nach der Membranbildung auch Wachstum. 
Die Membranbildung findet sich am haufigsten bei niederen Pfianzen, 
dock felilt sie auch den Dikotylen nicht; wir konnen sie als eine 
Ersatzbil dung fur die abgetrennte Zellhaut, somit als einen 
RestitutionsprozeB, auffassen. Ein Wachstum nach Plasmolyse 
scheint nur bei Algen vorzukommen 236 ). Werden Formen zum Ver- 
such genommen, bei denen alle Zellen embryonal sind, wie etwa 
Zygnema, so nimmt die neuentstandene Zellwand ein Wachstum auf, 
ahnlich wie -es die alte 'besessen hat ; sie wachst also — von mancherlei 
UnregelmaBigkeiten abgesehen — in ihrer ganzen Ausdehnung in 
die Lange. Anders wenn wir Zellfaden verwenden, die 237 ) mit 
apikaler Scheitelzelle wachsen und somit einen 
gewissen Gegensatz zwischen embryonalen und 
somatischen Zellen, sowie auch einen Gegensatz 
von Basis und Spitze aufweisen. Nach Ausbil- 
dung der neuen Zellwand urn die vollig isolierten 
Zellen zeigt sich hier zun&chst einmal ein Spitzen- 
wachstum an jeder Zellbasis, das zur Ausbildung 
eines blassen, gewellten „Rhizoids“.ftihrt; erst 
sehr viel spater regt sich auch das apikale Ende, 
es schwillt an, wird dunkelgriin unci entwickelt 
einen regelrechten gerade wachsenden Ast. Jede 
Einzelzelle des Algenfadens hat also die Polaritat 
der Gesamtpflanze beibehalten und ist zu einem 
selbstandigen Pflanzchen geworden (Fig. 43). 

AuBer der Plasmolyse gibt es auch noch andere Mittel, ein 
Gewebe in Einzeizellen zu zerlegen. Bei manchen MeeresaJgen er- 
folgt ein Zerfall des Thallus in ldeinere Aeste und selbst in Einzel- 
zellen infolge ungiinstiger Kulturverhaltnisse, und bei Griffithia 
Schousboei hat Tobler, 238 ) an so isolierten Einzeizellen ahnliche 
Restitutionserscheinungen beobachtet, wie wir sie ftir Cladophora 
geschildert haben. Auch an isolierten Zellen von Lebermoosen konnen 
die Restitutionen polare Differenzierung aufweisen 239 ). — Bei hohe- 
ren Pfianzen sind von Haberlandt 240 ) durch Zerzupfen Assi- 
milationszellen isoliert und dann in verschiedenen Nahrlosungen 
kultiviert worden. Es trat aber nur ein geringftigiges Wachstum ein. 
Winkler 241 ) hat in anderer Weise Zellen hoherer Pfianzen isoliert 
und konnte durch Zufugung kleiner Dosen von Giften zur Kultur 


236) Klebs 1888 Unters. Tubingen 2 489. Mann 1906 Zellhautbildung um 
plasmolysierte Protoplasten. Diss. Leipzig. 

237) Miehe 1905 Ber. Bot. Ges. 23 257. 

238) Tobler 1903 Jahrb. wiss. Bot. 39 527. 

239) Kreh 1909 Nova acta ac. Leop. 40. 

240) Haberlandt 1902 Sitzber. Akad. Wien math.-nat KL 111. 

241) Winkler 1902 Bot. Ztg. 60 II 262. Bobilioff 1916 Beih. Bot. Cbl. 
33 I 248. 
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neben Wachstum auch einige Teil ungen beobachten. Zu irgend- 
welchen Restitutionserscheinimgen koinmt es aber bei so weit dif- 
ferenzierten Zellen nicht. 

Die Isolierung grofierer Teile aus deni Verband der Pflanzen 
geschieht durch Abschneiden, also durch Verwundung. Stets bemerkt 
man dann in erster Linie das Bestreben der Pflanze, diese Wun den 
zu heilen. Davon war schon S. 65 die Rede. Erst in zweiter Linie 
koinmt auch noch die Fahigkeit der Pflanze, das verlorene Organ 
zu ersetzen 7 zur Beobachtung. 

Solche Restitutionen sollen an anderer Stelle (S. 147) ausfiilir- 
liclier besprochen werden, hier geniigt es zu erwahnen, dab isolierte 
Sprosse sehr oft an ihrer Basis Wurzeln zu bilden vermogen, daB 
isolierte Blatter siclx ebenfalls haufig bewurzeln und manchmal auch 
Knospen entwickeln konnen, und daB endlich manclie Wurzeln eben- 
falls imstande sind, durch Knospenbildung zu einem Ganzen zu resul- 
tieren. Die Methode der Isolierung enthtillt uns also eine Ftille 
von Entwicklungsmoglichkeiten, die ftir gewohnlich durch Kor- 
relation verdeckt werden. 

Funktionshemnmng und Funktionsiibertragung. Die Re- 
stitutionen sind aber nicht die erste und nicht die einzige Folge der 
Verwundung. Schneidet man ein Blatt ab, so miissen in seinem Blatt- 
stiel und dem darunter befindlichen Stengelteil erhebliche Storungen 
eintreten, da diese Organe jetzt keine Funktion mehr haben. In 
der Tat zeigt sich als Folge vielfach eine Reaktion, die im Ab- 
werfen des spreitenlosen Stiel es, des blattlosen Stengels besteht, 
wenn nicht rasch eine Restitution eintreten kann. Die Pflanze ent- 
ledigt sich nutzloser Organe. Wie Winkler 2i2 ) gefunden hat, ge- 
niigt es aber bei manchen Pflanzen, eine einzelne Funktion des 
Blattes, die Transpiration, durch einen am oberen Ende des Blatt- 
stieles angebrachten, verdunstenden Gipsblock zu ersetzen, um den 
sonst rasch abfallenden Blattstiel wochenlang am Leben zu erhaiten; 
bei anderen Pflanzen aber sind zweifellos kompliziertere Beeinflus- 
sungen zwischen Blattstiel und Spreite tatig, denn nach Kuster 2 ^ 3 ) 
geniigt bei Coleus die Gegenwart eines kleinen Sttickchens der 
Spreite, das keine erhebliche Transpiration mehr entfalten kann, um 
den Stiel zu erhaiten. Man muB sich wohl vorstellen, daB zwischen 
Spreite und Stiel ein Stoffaustausch stattfindet, dessen Storung den 
Blattstiel zum Abfallen bringt. So wie Blattstiele ohne Spreite, so 
gehen auch Internodien ohne dariiber befindliche Blatter schlieBlich 
ein, wenn sie nicht durch die Entfernung der SproBspitze zu neuer 
Tatigkeit angeregt werden. Der Bltitenstengel von Allium Cepa 
z. B. wird nach Lakon 244 ) keineswegs abgeworfen, wenn er de- 
kapitiert wird; vielmehr ergriint er, yerdickt sich, wird zum Blatt. 
Wenn an einem mit Viscum album besetzten Zweig der Gipfel ein- 
geht, so ubernimmt die Mistelpflanze dessen Rolle und schtitzt die 
Basis des Zweiges vor dem Tod, ohne daB hier irgendeine Neubildung 
eintrate 245 ). 

Auch die GefaBbundel erfahren in solchen Stengeln, denen man 
die Blatter nimmt, eine Veranderung ; sie werden reduziert und 

242 ) Winkler 1905 Ann. iard. Buitenzorg (2) 5 32. 

243) Kuster 1916 Ber. D. Bot. Ges. 34 184. 

244) Lakon 1913 Flora 105 241. 

245) HeinriOher 1913 Sitzber. Akad. Wien math.-nat KI. 122 (I) 1259. 
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wachsen nicht in die Dicke. Es besteht also eine Beziehung zwischen 
dem Blatt mid der im Stengel verlaufenden Blattspur, die in sehr an- 
schaulicher Weise am Epikotyl von Phaseolus multiflorus studiert 
werden kann. Entfernt man eines der beiden Primarblatter in friilier 
Jugend und sorgt gleichzeitig fur die Entfernung der ganzen Stamm- 
spitze (deren Weiterentwicklung den Versuch komplizierter gestalten 
wtirde), so sieht man im Epikotyl auf der einen Seite des Quer- 
schnittes die GefaBteile ganz auBerordentlich reduziert, wahrend 
sie auf der unter dem ausgebildeten Blatt liegenden Halfte normal 
ausgestaltet werden und auch noch sekundar in die Dicke 
wachsen 246 ). — Der Erfolg dieses Versuches ist ohne Zweifel nicht 
durch die Verwundung allein 247 ) bedingt, sondern durch Auf- 
hebung der Funktionen, speziell wohl des Wachstums des Blattes. 
Das geht mit Evidenz daraus hervor, daB man die gleiche Stamm- 
struktur auch dann erzielen kann, wenn man das Blatt nicht w r eg- 
schneidet, sondern nur durch Eingipsen am weiteren Wachstum hin- 
dert. Die Entwicklung des Blattes fordert also die GefaBbildung im 
Stamm. Ganz ahnlich kann auch eine anomale lokale Forderung des 
Wachstums durch Gallenbildung zu einer lokalen Vermehrung der 
GefaBanschltisse in der Nachbarschaft der Galle fiihren 248 ). 

War in den genannten Fallen die Entfernung eines Pflanzen- 
teiles die Ursache der Funktionsaufhebung und damit der mangel - 
haften Entwicklung oder des Todes eines anderen Organs, so kann 
umgekehrt durch die Aufhebung des Zusammenhanges ein Organ, 
das bisher ruhte, in Entwicklung treten. So sieht man z. B. ganz 
allgemein die ruhenden Vegetationspunkte, mogen sie nun Achsel- 
sprosse tiefer stehender Blatter sein, oder etwa in den Blattkerben 
eines Bryophyllumblattes angelegt sein, aus ihrer Untatigkeit heraus- 
treten ,wenn die bisher tatigen Vegetationspunkte am Wachsen ver- 
hindert werden. Am radikalsten geschieht das durch Exstirpation, 
docli geniigt auch schon ein Eingipsen. Ja, vielfach ftihrt schon die 
Unterbrechung des funktionellen Zusammenhanges zwischen den 
tatigen Gipfeln und den ruhenden Organen zum Ziel, z. B. durch 
Ringelung bis auf den Holzkorper, oder auch durch Abktihlung 
einer SproBstrecke 249 ). Ganz allgemein kann ein Organ zu neuen 
Leistungen veranlaBt werden, wenn man ihm neue Funktionen tiber- 
tragt. Werden die Blatter in dem MaBe, als sie sich von der End- 
knospe hbheben, entfernt, so treten vielfach Veranderungen anato- 
mischer Art a,m Stengel auf, die ihm gestatten, die sonst vom Blatt 
besorgte Assimilation zu tibernehmen. Der Stengel entwickelt mehr 
Chlorophyll und mehr Spaltoffnungen, und seine Rindenzellen 
strecken sich nach Art von Palisaden 250 ). Dieselbe Struktur, nur 
noch ausgesprochener, findet sich an Pflanzen mit kleinen oder hin- 
falligen Blattern (Genista, Sarothamnus) dauernd. Aber nicht nur 


246) Jost 1891 Bot. Ztg. 49 485 ; 1893 Bot. Ztg. 52 89. 

247) Gewisse Erscheinungen in meinen Versuchen aus den Jahren 1891—93 sind, 
wie Montemaktini^ hervorhob, zweifellos Folgen der Verwundung, die sich in 
basaler Richtung weiter erstrecken als apikalwarts, aber im einzelnen noch naher 
studiert werden miissen. Mit den Bemerkungen von Snell (1911 Ber. Bot. Ges. 
29 461) halte ich die Frage noch nicht fur erledigt.. 

248) Kuster 1911 Die Gallen S. 237 Fig. 126. 

249) Child Ref. in Cbl. (N. F.) 1 11 (Amer. Journal of botany 1921 
8 286). 

250) Boihivant 1897 Ann. sc. nat. (8) 6 807. Beaxin 1899 Diss. Erlangen. 
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die Aclisen, sondern auch die in Bildung begriffenen Blatter am 
Vegetationspunkt werden durch Entblatterung beeinflufit. Ganz all- 
gemein wirkt diese auf eine raschere Entfaltung der Endknospen 
hin, und zwar Entfaltung von Laubblattern. Erfolgt nun die 
Entblatterung zu einer Zeit, wo gerade Knospenschuppen in Aus- 
bildung waren, so konnen diese in Laubblatter umgewandelt 
werden 251 ). In entsprechender Weise reagieren Kartoffeln und 
andere Rhizome auf die Entfernung ihrer Laubsprosse: sie wandeln 
unterirdische Sprosse in grime Laubsprosse um. 

Im AnschluB an diese Erscheinung sei das Verhaltnis zwischen 
dem HauptsproB und den Seitensprossen der Fichte erwahnt. Der 
HauptsproB ist radiar gebaut und wachst aufrecht, die Seitensprosse 
sind dorsiventral und wachsen schief aufwarfcs. Wird nun der 
HauptsproB entfernt oder auch nur eingeknickt, so stellt sich einer 
(oder manchmal mehrere) der hochsten Seitensprosse moglichst senk- 
recht und wird radiar. Basale Aeste von Fichten, die Gelegenheit 
haben, sich zu bewurzeln, konnen ebenfalls . orthotrop und radiar 
werden. Es liegt nahe, anzunehmen, daB die Dorsiventralitat so 
vieler Seitenzweige und seitlich stehender BHiten ebenfalls durch 
korrelative Einfliisse der Hauptachse bedingt wird. 

Aber nicht nur zwischen HauptsproB und SeitensproB existieren 
Korrelationen, sondern auch die Seitentriebe untereinander sind durch 
enge Beziehungen verkettet. Diese auBern sich vor allem darin, da,B 
nur ein Teil der angelegten Knospen austreibt, wahrend viele andere 
im Ruhezustand verharren oder schliefilich absterben. Es geniigt — 
wie eben gesagt — die meistbegiinstigten Knospen zu entfernen oder 
alle Knospen zu isolieren, um zu zeigen, daB jede an sich zum Treiben 
geeignet ist. — Beim Obstbau werden vielfach kiinstlich Knospen 
zum Treiben gebracht, die normal nicht getrieben hatten. Man be- 
dient sich zu dem Zweck nicht nur des „Schnittes“, sondern man 
kann auch Knospen dadurch vor andern fordern, daB man sie in 
eine andere Lage bringt. Denn die Schwerkraft ist nicht ohne Ein- 
fluB auf 'das Knospentreiben (S.60). — Es ist frtiher erwahnt worden, 
daB unter dem EinfluB von Parasiten Hexenbesenbildung auftreten 
kann. In diesem Fall treiben also alle angelegten Knospen aus; die 
Korrelationen, die eine normale, harmonische Entwicklung sichern, 
sind zerstort. Wir schlieBen die Betrachtung anderer Funktions- 
tibertragungen hier an. So konnte Voechting 252 ) durch einen be- 
sonderen Kunstgriff erzielen, daB die Knollen der Kartoffel, die 
sonst bei ihrer Keimung ausgesaugt werden und zugrunde gehen ? 
ein Jahr langer am Leben blieben; noch sicherer konnte er dies bei 
Oxalis crassicaulis erreichen, einer Pflanze, die in alien wesentlichen 
Ztigen in ihrem Aufbau mit der Kartoffel tibereinstimmt. Hormaler- 
weise bildet die Knolle bei ihrer unterirdisch erfolgenden Keimung 
mehrere Laubsprosse aus, die sich an der Basis bewurzeln und nach 
Erschopfung der Mutterknolle selbstandig werden. Legt man aber 
die Knolle im Frtihjahr nur mit ihrem unteren Ende in den Boden, 
so bildet sie daselbst Wurzeln aus, wahrend die am oberen Ende 
entstehenden Laubsprosse wurzellos bleiben. So wird also die Knolle 
zwischen SproB und Wurzelsystem eingeschaltet, und sie hat nun 


251) Goebel 1880 Bot. Zfcg. 38 753. 

252) Voechting 1887 Bibl. Bot. Heft 4 ; 1899 Jahrb. wiss. Bot. 34 1. 
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nicht nur die bisherige Punktion als Reservestoffbehalter auszuiiben, 
sondern sie dient auch noch der S toff lei tung. Sie bleibt unter 
diesen Umstandem den ganzen Sommer fiber am Leben und wachst 
betrachtlich in die Dicke, und sie erzeugt Zellelemente, die ihr sonst 
fremd sind, die aber dem normaien Stamm zukommen : grofie Gefafie, 
Sklerenchym und Holzparenchym. Aehnlich wie hier eine Stamm- 
knolle kann man auch einen Blattstiei in das System der Pflanze 
einfiihren, wenn man z. B. Begoniablatter mit der Stieibasis in 
feuchten Sand steckt. Sie treiben dann auf der Blattlamina adventive 
Sprosse, am unteren Ende des Stieles Wurzeln; dementsprechend 
bleibt der Blattstiei lange am Leben und einige seiner GefaBbiindel 
erfahren betrachtliches Dickenwachstum 253 ). Einen ahnlichen Er- 
folg hat friiher schon de Vries 254 ) an einem Blattstiei von Pelar- 
gonium beobachtet, der durch eine anomale Laubknospe zu andauern- 
dem Dickenwachstum angeregt wurde. 

In alien diesen Fallen kann man von einer ,,f unktionellen 
Anpassung“ reden; .demnach wttrcle diese im Pflanzenreich auBer- 
ordentlich verbreitet sein 255 ). 

Das Wesen der Korrelation. Die Bnckfuhrung so zahl- 
reicher und heterogener Erscheinungen auf das Prinzip der .Kor- 
relation ist nur ein Anfang zur Erklarung der Ursachen der pflanz- 
lichen Gestalt, und zwar ein bescheidener. Denn wir konnen zwar 
Korrelationen konstatieren, aber wir konnen sie bisher nicht weiter 
erklaren. Die Einfltisse der Teile aufeinander sind durchaus ratsel- 
haft. Wir wollen nicht leugnen, daB gelegentlich einmal ein Organ 
durch Nahrstoffanziehung Oder durch Wasseranziehung andere am 
Wachsen hem-men mag, aber es muB scharf betont werden, daB im 
groBen und ganzen mit derartigen einfachen Annahmen durchaus 
nicht auszukommen ist. Und doch wird man kaum umhin konnen, 
anzunehmen, daB chemische Vorgange bei der Korrelation eine groBe 
Rolle spiel en. Welcher Art die wirksamen Korper aber sind und 
wie sie in der Pflanze entstehen, sich verbreiten und vergehen, das 
mufi ganz dahingestellt bleiben. Hinzuweisen ware jedoch einerseits 
auf die Antitoxin e-, auf Stoffe, die vielfach fur eine bestimmte 
Spezies charakteristisch sind, anderseits auf die Hormone. Von 
den Hormonen wird an anderer Stelle ausfuhrlicher zu sprechen sein; 
Andeutungen sind schon S. 84 gemacht. Wenn die Antitoxine auch 
in erster Linie fur die Tiere nachgewiesen sind, so hat doch Hein- 
richer 256 ) recht wahrscheinlich gemacht, daB sie auch bei Pflanzen 
vorkommen. Er ging aus von der Tatsache, daB die Mist-el zwar 
auf Aepfeln sehr haufig, aber auf Birnen nur sehr selten vorkommt. 
Er macht dann Infektionsversuche: aus 72 Samen, die auf Aepfeln 
ausgesat worden waren, entstanden 95 erwachsene Pflanzen (der 
Mistelsame hat mehrere Embryonen), aus 300 Samen, die auf 
8^ yerschiedene Birnensorten gebracht wurden und daselbst ,331 
Keime erzeugt hatten, entstand nicht eine einzige Pflanze. Die 
Birne ist also fast ganz immun gegen die Mistel; nur einzelne 
Sorten werden befallen. In einzelnen Fallen ist die Immunitat 


253) Kny 1904 Naturw. Wochenschr. (N. F.) 3 369. Winkler 1907 
Jahrb. wiss. Bot. 45 1. 

254) de Vries 1891 Jahrb. wiss. Bot. 22 35. 

255) Gegenteilige Ansieht bei Kuster 1916 Pathol. Pflanzenanatomie S. 418. 

256) IIeinriciier 1916 Denkschr. Akad. Wien, math.-nat. Kl. 93 501. 
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dadurch bedingt, dab die Keimung der Mistel den Birnzweig so 
heftig schadigt, dab er abstirbt und die Mistel mit ihm. In andEeren 
Fallen aber (Gellerts Butterbirne, Hardenponts Butterbirne und 
besonders Bergamotte Crassane) erfolgt das Absterben der Mistel 
ohne Erkrankung des Wirtes. Hier lage also eine echte Immunitat 
vor, und es seheint fast, als ob solche erworben werden konnte. 
Bestimmte Sorten, die zuerst unter der Mistelinfektion stark Litten, 
zeigten sich bei einer spateren Infektion als immun. Man wind an- 
nehmen mtissen, daJB bier „Antitoxine“ entstanden sind. Aber 
es ist sehr schwer, sich vorzustellen, wie diese in einem Pflanzen- 
korper sich verbreiten, deshalb mtissen auch noch weitere Be- 
statigungen der Erfolge Heinrichers abgewartet werden, ehe man 
die Existenz solcher Ant-itoxine ftir gesichert ansieht. 

Wenn also auch beztiglich der Antitoxine noch Unsicherheit be- 
steht, so mub doch die Existenz spezi fisc her Stoffe auch ftir die 
Pflanze als sicher gelten 257 ). Da liegt es nahe, von der Erforschung 
derartiger, ihrem Wesen nach noch ganz unbekannter Stoffe auch 
Aufklarung tiber die Korrelationen zu erwarten. So gut wie die 
Spezies Stoffe fiilirt, die ftir sie charakteristisch sind, wird auch 
eine Zellart, eine Gewebeart ihre eigenen Stoffe fiihren konnen. Man 
hat eigentlich auch solche stets angenommen, denn man hat schlieB- 
lich alle Unterschiede im Organismus auf Differenzen im Proto- 
plasma ziiriickzuftihren gesucht. Wenn aber solche Stoffe, wie das 
die Korrelationen erfordern, aus der Einzelzelle heraustreten und in 
grofierer oder geringerer Entfernung irgendwie wirken, so mtissen sie 
diffusibel sein und konnen nicht dem eigen tlichen Plasma angehoren, 
das wir uns in der Zelle festgebannt vorstellen. 

Sehen wir von einer Weiterverfolgung dieser absichtlich allge- 
mein gehaltenen Vorstellungen ab und halten wir uns wieder an die 
Tatsachen, d. h. an die empirisch konstatierten Korrelationen, so bleibt 
uns zum SchluB noch hervorzuheben, dab diese zwar vorzugsweise 
durch experimental erzeugte Abweichungen vom typischen Entwick- 
lungsmodus der Pflanze — also, wenn man will, durch Mibbil- 
■ dun gen — bewiesen werden, dab sie aber zweifellos auch in der 
normalen Ontogenese eine fundamentale Rol Ie spielen. Darauf wird 
spater zurtickzukommen sein. 

10. Die Ursaehen der speziflschen Uestaltung. 

Wenn man die Pflanze als Ganzes betrachtet — und das ist zu- 
nachst wohl die nattirlichste Betrachtungsweise — dann sind die 
Korrelationen innere Ursaehen des Geschehens. Wenn mail aber 
die relative Selbstandigkeit der Einzelzelle oder der einzelnen Knospe 
ins Auge fafit, dann sind die Beeinflussungen dieser durch andere 
Zellen oder andere Vegetationspunkte aubere Ursaehen der Ge~ 
staltung. Wir schauen uns nun nach anderen Ursaehen urn, die 
mit mehr Recht den Kamen ,,innere a Ursaehen verdienen. Es ist 
bekannt, dab die auberen Faktoren auf ein hochst kompliziertes 
System, namlich die Zellen, einwirken, in denen wir Zellhaut, Zell- 
saft und Protoplasma unterscheiden. Wir wissen, dab die Gestaltung 
vom Protoplasma ausgeht, dab an dieses die innersten Ursaehen der 
pflanzlich^n Gestaltung gekettet sind. Ftir dieses Protoplasma sind 

257) W. Magnus 1908 Ber. Bot. Ges. 26a 532. 
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aber Zellsaft und Zellmembran genau so AuBenwelt wie ftlr die 
ganze Zelle die Nachbarzelle, ftlr das Blatt der Stengel oder die 
WurzeL Man wird sieh aber sagen miissen, dafi gewiJJ viele AuBen- 
faktoren zunachst die Zellhaut und den Zellsaft treffen und diese 
verandern, und diese Veranderungen ihrerseits werden dann auf das 
Protoplasma wirken. 

Leider aber kennen wir diese inneren Zustande der Zelle nur 
sehr wenig und fast gar nichts ist uns dariiber bekannt, in weleher 
Weise sie direkt von den Aufienfaktoren modifiziert werden. Deshalb 
ist zurzeit eine zusammenhangende Behandlung dieser Gruppe von 
inneren Ursachen unmoglich, und das Wenige, was wir wissen, wird 
an anderer Stelle einzustreuen sein. Aber eines ist klar: diese inneren 
Ursachen konnen rein logisch von den eigen tlichen inneren 
Ursachen, die im Protoplasma selbst liegen, getrennt werden. Auf 
Grund soldier Ueberlegungen konnte man geneigt sein, die schema- 
tische Einteilung in innere Ursachen und aufiere Ursachen, die wir 
S. 34 angenommen haben, aufzugeben und Georg Klebs zu folgen, 
der drei Gruppen von Ursachen unterscheidet, namlich die auBeren 
Ursachen, die inneren Bedingungen und die spezifische Struktur. 
Horen wir ihn selbst 258 ): „Die Erfahrung lehrt, daB samtliche 
Merkmale einer Art in den Zellen des Vegetationspunktes der An - 
lage nach vorhanden sind. Sie sind zunachst als Fahigkeiten — 
oder um mit Driesch zu reden — als ,,Potenzen“ gegeben. Man 
denkt sie gebunden an ein Substrat von komplizierter chemischer und 
physikalischer ZusammensetzungA Dieses Substrat mit den durch 
sein.en Bau, die Anordnung seiner Teile gegebenen Potenzen, das fiir 
jede Spezies eine konstante Zusammensetzung hat, bezeichnet Klebs 
als ,, spezifische StrukturA ,, Dieser Begriff ist nur ein spe- 
zieller Pall des allgemeinen Begriffes der ,,Substanz a , durch den 
unser Denken das Beharrliche im FluB der Erscheinungen aus- 
drtickt.“ Durch die spezifische Struktur bedingte Potenzen findet 
Klebs genau so wie beim Organismus auch bei leblosen Korpern. 
So hat der Stoff H 2 0 die Potenz fest, fltissig oder gasformig zu er- 
scheinen, gerade wie Sempervivum die Fahigkeit hat, Laubrosetten, 
Auslaufer oder Bliiten zu bilden. Die Potenzen werden erst ver- 
wirklicht und fur unsere Sinne bemerkbar durch die Wirkung der 
inneren Bedingungen. Als solche nennt Klebs die Qualitat und 
Quantitat der in den Zellen vorhanden en Stoff e, die mannigfachen 
Formen der auslosend wirkenden Fermente, die physikalischen Eigen - 
schaften des .Protoplasmas, Zellsaftes, der Zellwand, spater 259 ) ftigt 
er noch den osmotischen Druck und das Mengen verhaltnis der 
Stoff e hinzu. Diese inneren Bedingungen sind dem einzelnen In- 
dividuum zunachst durch seine Entstehung von einer vorher- 
gegangenen Generation mitgegeben, und sie sind variabel, wahrend 
die „Potenzen“ konstant sind. Sie sind aber im Vergleich zu den 
rasch wechselnden Aufienfaktoren r el at iv stabil. Besonders wenn 
Aufienbedingungen lange Zeit stationar waren, sind die Innen- 
bedingungen sehr stabil geworden und bleiben noch lange erhalten, 
wenn die Aufienbedingungen schon ganz andere Reaktionen ein- 
leiten (vgl. S. 98). Der Besitz einer bestimmten Potenz gibt nun 


258) Klebs 1903 Willkurliche Entwicklungsanderungen. Jena, S. 5. 

259) Klebs 1905 Jahrb. wiss. Bot. 42 293. 
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bloB die Moglichkeiten der verschiedenen Entwickiung. Eine 
bestimmte Entwickiung, eine bestimmfce Gestalt tritt erst 
.auf, sowie die inneren Bedingungen eindeutig definiert sind. 
Ihnen soli nach Klebs stets die Entscheidung zuf alien, was 
von den Potenzen realisiert wird. Die auBeren Faktoren sollen 
nicht direkt auf die spezifische Struktur einwirken konnen 260 ), son- 
dern immer erst die inneren Bedingungen modifizieren. Die liaupt- 
Bttitze ftir diese Annahme ist wohl die Beobachtung, daB sehr ver- 
schiedene auBere Einwirkungen schlieBlich den gleichen formativen 
Endeffekt haben konnen. Da nimmt denn Klebs an, daB stets gleiche 
innere Bedingungen geschaffen worden seien, die dann ihrerseits die 
betreffende Potenz zur Entwickiung brachten. Notwendig ist eine 
.solche Annahme indes nicht, vielmehr kann man sich sehr wohl vor- 
stellen, daB auBere Faktoren auch direkt auf die spezifische Struktur 
EinfluB gewinnen und daB verschiedene auBere Einwirkungen doch 
den gleichen Effekt auslosen. Bei Maschinen, mit denen man ja den 
Organismus vielfach verglichen hat, ist das jedenfalls durchaus mog- 
lich. — Ftir die hohere Pflanze ist freilich zuzugeben, daB eine 
direkte Beeinflussung des bildungsfahigen Protoplasmas kaum je ein- 
treten kann. Weitaus die meisten Faktoren werden nur altere, mehr 
oder weniger ausgewachsene Teile direkt treffen, wahrend die Vege- 
tationspunkte erst von diesen aus — also auf dem Wege innerer Be- 
dingungen — beeinfluBt werden konnen. 

Pei den Argumentationen Klebs’ vermiBt man tibrigens den 
Hinweis ‘darauf, daB die inneren Bedingungen keineswegs bloB Folgen 
der auBeren Faktoren sind, sondern daB sie auch ganz maBgebend 
von der „spezif ischen Struktur" abhangen. Es gentigt ein 
einziger Hinweis. Bei gleicher Zuckerbildung ini Licht kann die 
eine Pflanze einen zuckerarmen Zellinhalt haben, weil ihre spezifische 
Struktur auf Starkebildung hinarbeitet, die andere kann einen groBen 
Zuckerreichtum aufweisen. So aber hangt jede Innenbedingung von 
der spezifischen Struktur ab. 

Von diesem einen Punkt aber abgesehen, sind die KLEBsschen 
Ideen logisch einwandfrei und durchaus einleuchtend. Wie in der 
•ersten Auflage dieses Buches schon hervorgehoben wurde, ist es aber 
in der Praxis oft schwer zu sagen, wo die inneren Bedingungen auf- 
horen und die spezifische Struktur anfangt. Beispiele ftir solche 
Sehwierigkeiten sind spater zu besprechen, z. B. beim Problem der 
Periodizitat. Deshalb ist vielfach eine Zergliederung der „inneren 
Faktoren" (im alten Sinne des Wortes) nicht durchfiihrbar. Was 
der spezifischen Struktur angehort und was den inneren Bedingungen, 
kann nur unter ganz bestimmten engbegrenzten Fallen mit Sicherheit 
gesagt werden, namlich dann, wenn ein Vererbungsexperiment 
angestellt werden kann. Von diesem ist jetzt zu reden. 


260) Klebs 1903 (s. 258): „Niemals kann ich die AuBenwelt direkt auf 
die Struktur einwirken lassen.“ 

261) Auf diesem Gebiete sind die Tatsaehen seit der ersten Auflage dieses 
Buches ganz aujSerordentiich gewachsen. Da aber ausgezeichnete zusammen- 
fassende Darstellungen fiber diese Fragen existieren (Correns 1912 Die neueresft 
Vererbungsgesetze, Berlin; Johanns en 1913 Elemente der exakt. Erblichkeits- ■ 
lehre, 2. Aufl. Jena; E. Baur 1921 Emfuhrung in die exp. Vererbungslehre, 
3. Aufl. Berlin; Goldschmidt 1920 Einfiihrung in die Vererbungswissenschaft 
3. Aufl. Berlin), so konnen wir uns hier auf das Wichtigste beschranken. Auch 
beziiglich der Literatur darf wohl auf diese genannten Bucher verwiesen werden. 
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.Vererbung 261 ). E's war oben von Modifikationen die Rede. Jede 
Pflanze reagiert auf bestimmte Aufienbedingungen in eindeutiger, 
gesetzmafiiger Weise; die verschiedenen A-rten aber reagieren ganz 
verschieden. Setzen wir ein Batrachium aquatile aus dem Wasser auf 
feucliten Boden, so macht es eineModifikation, die als„Landform“ be- 
kannt ist. Andere Wasserpflanzen aber, z. B. Ceratophyllum, gehen miter 
den gleichen Umstanden zugrunde. Entspreehend wiirde eine Land- 
form von Polygonum amphibium, ins Wasser gesetzt, eine Wasserform 
entwickeln, wahrend weitaus die meisten Landpflanzen, well sie nicht 
imstande sind, sich „anzupassen“, im Wasser zugrunde gehen. Pragen 
wir nach den Ursachen der verschiedenen Reaktionen auf gleiche 
Einfltisse, so treffen wir auf inn ere Ursachen der pflanzlichen 
Gestalt, die spezifisch verschieden sind und die es bedingen, dab 
ein Eichbaum — trotz aller Modifikationsfahigkeit — immer von 
einer Lilie, ein Bakterium immer von einer Hefe, Bacillus subtilis 
immer von Bacillus anthracis verschieden ist und bleibt. Diese 
inneren Ursachen bleiben sich bei allem Wechsel der Erscheinungen 
durch die Jahrhunderte gleich und sie werden von einer Pflanze 
auf die nachste Generation ubertragen, sie sind erblich. Bei der 
einfachsten Form der Fortpflanzung, der Zweiteilung einer Zelle, 
ist es ganz selbstverstandlich, dab die beiden Tochterorganis- 
men die gleichen Eigenschaften besitzen, wie sie die Mutterzelle be- 
saJB; betrachten wir z. B. die Teilung einer Spirogyrazelle, so sehen 
wir das Protoplasma, den Zellkern, die Chloroplasten in zwei Halften 
zerfallen, die dann wachsen. Wtirden sie bei diesem Wachstum 
Eigenschaften annehmen, die in der Mutterzelle nicht vorhanden 
waren, so ware das zweifellos viel auffallender und schwerer zu er- 
klaren, als wenn jede Halfte die Eigenschaften des Ganzen hat, wie 
es tatsachlich zutrifft. Solche Falle von direkter Uebertragung der 
Merkmale auf die Tochterzellen werden wir zweckmaBigerweise ganz 
von den Erscheinungen der eigentlichen Vererbung ausschliefien. 
Wirkliche Vererbung treffen wir demnach nur bei komplizierteren 
Pflanzen, z. B. schon bei einem Hutpilz oder einem Moos, wo wir 
einzelne Zellen (Sporen) ausgebildet finden, denen die Befahigung 
zukommt, bei ihrem Wachstum sich so zu differenzieren, dafi die 
aus ihnen kervorgehende Pflanze in alien Teilen der Elterpflanze 
gleicht; aber auch wenn eine kunstlich aus dem Thallus eines Leber - 
mooses isolierte, gewohnliche, vegetative Zelle auf dem Wege der 
Restitution einen neuen Thallus erzeugt, liegt Vererbung vor. Diese 
Zellen, mogen sie nun Sporen oder vegetative Zellen sein, besitzen ja 
durchaus noch nicht alle Eigenschaften der Mutterpflanze, sie haben 
nur die Befahigung, diese Eigenschaften bei giinstigen auBeren 
Umstanden zu entwickeln. Es muB also in diesen Zellen ,,etwas 
vorhanden sein, was daftir sorgt, daB sich beim Kind spater im 
Laufe der Entwicldung dasselbe Merkmal zeigt, das bei der Elter- 
pflanze. vorhanden war. Dieses ,Etwas 4 nennen wir eine Anlage 
oder ein ,Gen £ fur das Merkmal, und eine solche Anlage mufi schon 
bei der Elterpflanze daftir gesorgt haben, daB bei ihr dieses Merk- 
mal aufgetreten ist; sie hat es von ihrem Elter erhalten usw.“ 262 ). 
— Die Summe aller Anlagen in einem Organismus sei als ,,Erb- 
masse ££ bezeichnet. 

262) Correns 1912 zit. in 261. 
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Zweifellos noch viel komplizierter liegt die Vererbung bei der 
geschlechtlichen Fortpflanzung. Auch bier miissen wir An - 
lagen in den Geschlechtszellen annehmen. Es wird sich aber mit 
Bestimmtheit zeigen, dab sie nicht nur etwa in der Eizelie gegeben 
sind, sondern dab auch die Spermazelie solche enthalt. Im ailge- 
meinen hat demnach die befruchtete Eizelie die Anlagen beider 
Sexualzellen, also die doppelte Zahl yon Anlagen in sich, und doch 
geht nur ein Organismus aus ihr hervor. Hat er die Eigenschaften 
des Vaters, die der Mutter, oder ist er ein Mittelding zwischen 
beiden? Um diese Prage beantworten zu konnen, um iiberhaupt einen 
Einblick in die Erscheinungen der Vererbung zu gewinnen, ist bis 
lieute nur ein einziger Weg bekannt, der sich freilich als auber- 
ordentlich fruchtbar erwiesen hat: Es handelt sich darum, die so 
konstante Erbmasse einer Pflanze dadurch zu verandern, daJB man 
ihr eine an der e Erbmasse zufiigt. Dies geschieht vor allem durch 
„Kreuzung £C , d. h. geschlechtliche Vereinigung zweier Individuen, 
die zwei verschiedenen Sippen (Kassen, Varietaten, Arten) ange- 
horen. Ueber solche Kreuzungen liegt eine umfangreiche Literatur 
vor. Die Sippen selbst betrachten wir als gegeben, und wir be- 
sprechen also hier nur den Erfolg ihrer Kreuzung, die Bildung 
der Bastarde (Hybriden, Blendlinge). 

Bastarde. Soweit bekannt, hat zum erstenmal 1717 Thomas 
Fairchild in England aus gartnerischen Griinden einen Bastard her- 
gestellt, indem er die Narben von Dianthus caryophyllus mit Pollen 
von D. barbatus bestaubte. Von Mannern der Wissenschaft hat wohl 
Linne aus Tragopogon pratensis 9 un d porrifolius cT zum erstenmal 
einen Bastard erzogen, wahrend dann Koelreuter 263 ) Bastardie- 
rungsversuche im groben anstellte und jahrelang verfolgte. Ihm waren 
die Bastarde interessant, weil sie die Sexualitat im Pflanzenreich, 
die so oft angezweifelt wurde, fest begriindeten. Sein erster Bastard 
Nicotiana rustica 9 X paniculata cf bluhte im Sommer 1761. Seit- 
dem sind ungezahlte Bastarde zu wissenschaftlichen und gartne- 
rischen Zwecken geztichtet, zahllose auch spontan wachsend aufge- 
funden worden. Irgendwelche Gesetzmafiigkeiten haben diese, 1881 
von Focke 264 ) zusammengefafiten Studien nicht ergeben. Solche 
wurden erst entdeckt, als man, dem Vorgang Gr. Mendels 265 ) 
folgend, anfing, mit moglichst nahestehenden Sippen zu operieren und 
die ganze Progenies ihrer Bastarde statistisch zu untersuchen. 
Mendels fast vollig in Vergessenheit geratene umfangreiche Versuche 
wurden 1900 fast gleichzeitig von de Vries, Correns und Tscher- 
mak 266 ) wieder ans Licht gezogen, und seine Hauptresultate sind 
durch diese Forscher glanzend bestatigt worden. Seitdem sind zahl- 
lose Untersuchungen ausgefuhrt worden. Es ist eine neue Wissen- 
schaft, die Vererbungslehre (Genetik), entstanden, die 
Zoologie und Botanik verbindet. 

Monohybriden. Intermediare Vererbung. Als ein Bei- 

263) Koelreuter 1761—66 Vorl. Nachricht von einigen das Geschlecht 
d. Pflanzen betr. Versuchen u. Beobacht ungen. Leipzig. (Ost walds Klassiker 
No. 41 1893.) 

264) Focke 1881 Die Pflanzenmischlinge. Berlin. 

265) Gregor Mendel 1866 u. 1870 in Ostwalds Klassiker No. 121 
(1901). 

266) be Vries 1900 Ber. Bot. Ges. 18 83. Correns 1900 Ber. Bofc. Ges. 
18 158. Tschermak 1900 Zeitschr. landw. Versuchswesen in Oesterreich. 
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spiel fur Kreuzung zweier Sippen, die sich nur in einem einzigen 
Merkmal, namlich in der Farbstoffbildung, unterscheiden, wollen 
wir die Bastarde von Mirabilis Jalapa alba und rosea betrachten. 
Erstere hat weifie, letztere intensiv rosenrote Kronen; doch ist die 
Farbstoffbildung bei rosea nicht auf die Blumenkrone beschrankt, 
sondern sie tritt auch an anderen Blutenteilen und selbst an den 
Stengeln auf, wahrend sie bei alba liber all fehlt. Bei strenger 
Selbstbestaubung gibt die weiJMumige Basse stets nur weiBblumige 
Deszendenten, und entsprechend bltihen die Nachkommen einer rosea- 
Bltite stes rosenrot. Der Bastard aber zwischen den beiden Bassen sieht 
anders aus wie die Eltern, er hat hell rosa Bltiten (Fig. 44), und es 
ist dabei ganz gleichgultig, ob rosea als Mutter und alba als Vater 
gedient hat oder umgekehrt. Der Ktirze wegen wollen wir die Bltite 
der einen Elternform als rot, die des Bastards als rosa bezeichnen. 



Fig. 44. Mirabilis Jalapa alba und rosea nebst ihrem Bastard in erster und zweiter 
Generation. Schema nach Coeeens. 

Die ganze erste Generation des Bastards — man bezeichnet sie kurz 
als Fj (Filialgeneration), wahrend die Eltern P (Parentalgeneration) 
genannt werden — ist absolut gleichformig. Ueberlassen wir nun 
ihre Bltiten der Selbstbestaubung, so setzen sie reichlich Samen an, 
aber die daraus entstehende Pflanze, die z w e i t e Bastardgeneration 
(F 2 ), ist nicht mehr aus gleichf ormigen rosa gefarbten 
Individuen gebildet, sondern zeigt dreierlei Formen (Fig. 44): 
neben rosa Bltiten finden wir auch rein weifie und rote Bltiten, wie sie 
bei 'den Eltern vorhanden waren. Bei einem 1 Teil der Enkel treten also 
die Eigenschaften der Grofieltern auf — man sagt, der Bastard spal- 
tet, oder man spricht auch von einem „mendeln“ des Bastards, weil 
Gbegor Mendel diese Eigen ttimlichkeit der Bastarde zuerst ein- 
gehend studiert und bis zu einem gewissen Grade auch erklart hat. 
Eine Erklarung ftir dieses eigenartige Verhalten aber konnte er nur 
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dadurch fin den, claB er das Zahlen verbal tn is feststellte, in clem 
die verschieden gefarbten Individuen auftraten. In Prozenten aus- 
gedrtickt, ergibt sich fur die P 2 -Generation unserer Jalapa, daJS 
50 Proz. rosa, 25 Proz. weiBe unci 25 Proz. rote Pflanzen auftreten. 

Wenn man durch Selbstbestaubung eine P 3 -Generation herstellt, 
so zeigt sich, dafi die dreierlei Individuen cler F 2 -Generation ab~ 
so hit verschieden sind. Alle Nachkommen der weifien Bltiten 
und der roten Bltiten erweisen sich als ganz konstant weiB bzw. 
rot bltihend ; daraus folgt, dab die weiBbltitigen und die rotbltitigen 
Formen von F 2 gar keine Bastardpf lanzen mehr gewesen 
sind; bei der Spaltung sind dieEigenschaften der Eltern pflanzen 
vollkommen rein wiecler ,,herausgemendelt“. So verhalten sich 25 
+ 25 Proz., also die eine Halfte der F 2 -Generation; die andere 
Halfte aber besteht aus Bastarden und ergibt in F 3 eine erneute 
Spaltung, d. h. es treten wieder 25 Proz. rote, 25 Proz. weiBe und 
50 Proz. hellrosa Formen auf. Und so geht das in infinitum weiter. 
Nehmen wir an, jede Pflanze bringe nur vier Nachkommen hervor, 
so konnen wir folgende schematische Uebersicht liber das Zahlen - 
verhaltnis zwischen den Exemplaren mit weiBen, roten und ge- 
mischten (rosa) Bltiten in ftinf Generationen geben: 

I. Generation II. Generation III. Generation IV. Generation V. Generation 


1 weiB > 4 weiJS 16 weifi — > 64 weiJS 

2 we i6 v 8 weiB — > 32 weifi 

1 4 weiB — > 16 weiB 

( 8 weiB 

8 rosa 16 rosa 

I 8 rot 

4 rot ► 16 rot 

2 rot — v 8 rot — > 32 rot 

1 rot ► 4 rot - — 1*6 rot > 64 rot 


Man bemerkt sofort, daB in den sukzessiven Generationen die Zahl 
der Bastarde iinmer mehr zurticktritt hinter den reinen Elterformen. 
Bei konstanter Selbstbefruchtung muB also die Bastardpf lanze nach 
kurzer Zeit praktisch so gut wie verschwunden sein — vorausgesetzt, 
daB alle Nachkommen gleich lebensfahig sind. 

Zur Erklarung dieser Tatsachen mtissen wir von der An- 
nahme besonderer ,,Anlagen £C oder „Gene u in den Keimzellen aus- 
gehen, mtissen uns also vorstellen, daB die Keimzellen von Mira- 
bilis Jalapa rosea im mannlichen wie im weiblichen Geschlecht die 
Anlagen ftir rote Bltiten besitzen, wahrend in den Keimzellen der 
alba die Anlagen ftir weiBe Bltiten enthalten sind. Daneben ent- 
halten die Keimzellen noch eine Menge anderer Gene, Anlagen ftir 
andere Merkmale, die uns aber im Moment nicht interessieren. Bei 
der Bastardbefruchtung solcher Keimzellen entsteht dann also 
eine befruchtete Eizelle mit Anlagen ftir weiB und rot and diese 
werden wahrend der ganzen vegetativen Entwicklung der Bastard- 
pflanze F x bei alien Zelltoilungen auf alle Tochterzellen weiter- 
gegeben. Wir verstehen es, daB die Farbstoffbildung in den Bltiten 
der Bastarde weniger intensiv ausfallt, weil ja nur einmal die An- 
lage ftir rot in ihnen vorliegt, wahrend bei der Form rosea zweimal 
diese Anlage vorhanden ist.. Bei der Keimzellenbildung der Bastard- 
pf lanze, bei der Reduktionsteilung, die der Bildung der Eizellen 
einerseits, der Spermazellen andererseits vorausgeht, trennen sich 

B en e c k e u. J o s t , Pflaazenphysiologie. Bel, II. 8 



114 


2. Kapifcel. 


diese Anlagen in der Weise, dafi die Halfte der Sexualzellen, der 
manniichen sowohl wie der weiblichen, nur die Anlage fur rot, 
die andere Halfte nur fiir weiB ftthrt. Die Sexualzellen haben 
also in ¥ t den Gharakter der urspriinglichen Arten wiedergewonnen 
und bei ihrer Verschmelzung sind dann zwei Moglichkeiten gegeben: 
entweder es treffen gleiche oder ungleiche Sexualzellen zusammen. 
Da die beiderlei Zellen in gleicher Zalil ausgebildet werden, muB 
das Zusammentreffen von Zellen mit gleichen Anlagen ebenso haufig 
eintreten wie das von Zellen mit ungleichen Anlagen. Es mtissen also 
— wie das ja aucli schon von Mendel gefunden war — 50 Proz. 
Bastarde und 50 Proz. reine Formen in F 2 auftreten. Im letzteren 
Fall liegt die gleiche Wahrscheinlichkeit fiir die Vereinigung zweicr 
weiBer Anlagen wie fiir die zweier roter Anlagen vor, und dernent- 



Fig. 45. Der Bastard von Urtica pilulifera und Urtica Dodartii in drei Generationen 
nebst deren Eitern. Schema nach Correns. 


sprechend sehen wir 25 Proz. weiBbltitige und £5 Proz. rotbliitige 
Pflanzen auftreten. Diese Zahlen konnen, da es sich um Wahr- 
scheinliclikeitswerte handelt, freilich nur bei einer groBeren 
Zahl von Versuchen wirklich zur Beobaclitung gelangen. — Aus 
dieser Darstellung folgt, daB^ die 50 Proz. Bastardpflanzen in F 2 
nicht Bastarde geblieben sind, sondern bei der Befruchtung neu 
gebildet warden. 

Doxninanz. In manchen Fallen — ihre Haufigkeit ist wohl 
dfters iiberschatzt worden — tritt uns die Erscheinung entgegen, daB 
der Bastard das Differenzmerkmal der Eitern nicht zu einer Mittel- 
bildung gestaltet, sondern daB er in ihm ganz dem Vater oder 
ganz der Mutter gleicht. Als Beispiel fiir dieses Verhalten betrachten 
wir den Bastard von zwei Nesseln, der Urtica pilulifera mit scharf 
gesagten Blattern und der fast ganzran digen Urtica Dodartii 
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(Fig. 45). Dieser Bastard hat in Fj durchaus das Blatt von piliili- 
fera, alie Blatter sind mit scharfen Zahnen versehen. Dab aber 
die Dodartii-Anlagen nicht versehwunden sind, zeigt die F 2 -Gene- 
ration, in der neben 75 Proz, piiulifera auch 25 Proz. Dodartii 
wieder zum Vorschein kommen. Dieses Zahlenverhaltnis ftihrt auch 
hier zur Erklarung der Erscheinung. Bei der Bildung von F :l sind 
Sexualzeiien von piiulifera mit solchen von Dodartii zusammen- 
getroffen und die Anlagen von piiulifera haben derartig pravaliert , 
dab die anderen keinen Einflub auf die Blattgestaitung gewinnen 
konnten. Man sagt, die ersteren dominieren, die letzteren sind 
rezessiv. Die rezessiven Anlagen sind aber keineswegs ver- 
schwunden; bei der Keimzellenbildung in F 1 tritt Spaltung ein und 
es fin den sich dementsprechend Keimzellen mit dem rezessiven 
Merkmal, und solche mit dem dominierenden Merkmal. Bei ihrer 
V ereinigung sind folgende Moglichkeiten gegeben : 

Eezessiv 9 + Rezessiv c f • 

Rezessiv 9 + Domin. cf * 

Domin. 9 + Rezessiv cf. 

Domin. 9 + Domin. cf . 

Es trifft also in 25 Proz. aller Falle rezessiv mit rezessiv zu- 
sammen; die Pflanzen sind die reine Elternpflanze, in unserem 
Pall Urtica Dodartii. In weiteren 25 Proz. trifft domin. mit domin. 
zusammen, es entsteht reine piiulifera. In 50 Proz. der Falle aber 
bilden sich, wie bei unserer Jalapenkreuzung, wieder Bastarde, 
aber man sieht ihnen aufierlich nichts von ihrer Bastardnatur an, 
weil eben das pilulifera-Merkmal dominiert; erst an dem. weiteren 
Spalten in P 3 , die das gleiche Zahlenverhaltnis von 25: 75 ergibt, 
zeigt sich, dab diese Pflanzen Bastarde sind. Genau das gleiche Ver- 
halten wie Urtica Dodartii und piiulifera zeigt ein schon von 
Mendel hergestellter Bastard zwischen weib und rotbliihender Erbse. 
Die erste Generation bltiht rein rot, weil rot dominiert, in P 2 haben 
wir 25 Proz. weibe, 25 Proz. rein rote und 50 Proz. zwar auch 
rotbliihende aber innerlich doch verbastardierte Pflanzen. 

Symbole. In sehr anschaulicher Weise werden die Tatsachen der 
Vererbung durch Symbole dargest-ellt. Man bezeichnet die einzelnen 
Anlagen oder Gene mit Buchstaben. Iiat also eine bestimmte Pflanze 
die Gene A, B, C, D . . so wird ein durch Reinzucht erzeugter 
Nachkomme die ,,Erbformel“ A A, BB, CC, DD . . . besitzen, denn 
er hat ja jeweils von Vater und Mutter die gleichen Anlagen mit- 
bekommen. Unterscheiden sich aber die zwei geschlechtlich ver- 
schiedenen Keimzellen in einem Gen, so wird in diesem dann der 
Nachkomme ein Bastard sein. Nennen wir die Anlage ftir Rotfarbung 
bei Mirabilis R (rot), so wird durch r das entsprechende nichtrote, 
also das weibe Gen bezeichnet. 

Pflanzen, die in ihrer Erbmasse fur ein bestimmtes Merkmal 
ein Gen zweimal ftihren, nennt man Homozygoten und man unter- 
scheidet die dominante Homozygote R R und die rezessive Homo- 
zygote r r. Solche, die ein bestimmtes Gen in zwei verschiedenen 
Formen ftihren, heiben Heterozygoten (R r). — Bei Mirabilis konnte 
man ebensogut der Anlage fur weib ein en groben Buchstaben (W) 
geben und rot als nicht weib mit kleinen Buchtaben (w) bezeichnen. 

8 * 
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wcnn aber Doaiinanz besteht, bezeichnet man stets das dominierende 
Merkmal mit grodem, das rezessive Merkmal mit kleinem Buchstaben. 

Indem man dann alle Merkmalspaare, in denen Gleichheit be- 
steht, weglafit, nimmt das Symbol fur die Vererbung bei Mirabilis 
folgende Gestalt an: 


Eltern 

Deren Geschlechtszellen 
Bastard I. Gen. 

Dessen Geschlechtszellen 
Deren Kombinationen 


RE (rot) 
6 100% B 




rr (weiJS) 

c? 100% r 


100% K Q 100% r 
Br (rosa) 

(5 50 "/0 E 50 °/ 0 x 
Q 50 "/„ R 50 % r 
RE, Rr, rE, rr. 


Aus der letzten Zeile kann man also die Spaltung, die in der 
II. Generation eingetreten ist, direkt ablesen: 25 Proz. (BE) mtissen 
rot, 25 Proz. (rr) weid bltiben ; 50 Proz. (Br und rB) bltihen rosa und 
spalten weiter. Wenn aber rot liber weid dominierte, so wtirde man 
ebenfalls aus dieser Zeile ablesen konnen, dad 25 Proz. weide und 
75 Proz. rote Bltiten in der II. Generation auftreten mtissen und dad 
von letzteren x / 3 homozygotisch, 2 / 3 heterozygotisch sind. 

Intermediare und dominierende Vererbung sind keineswegs prin- 
zipiell verschi’eden, vielmehr gibt es Uebergange zwischen beiden. 
Das Dominieren aber findet wohl seine beste Erklarung durch gewisse 
Vorstellungen von Goldschmidt, die tiberhaupt berufen erscheinen, 
auf diesem Gebiete neues Licht zu verbreiten. Goldschmidt nimmt 
an, dad die Gene nach Art von Katalysatoren bestimmte Entwick- 
lungsvorgange anregen. Wenn nun zwei Gene eines Paares ver- 
schiedene Geschwindigkeiten auslosen, z. B. das dominierende eine 
grodere als das rezessive, so mud der Pall moglich sein, dad der 
Einflud des Bezessiven sich erst geltend zu machen beginnt, wenn 
die madgebenden Entwicklungszustande schon erledigt sind; mit 
andern Worten: das rezessive Gen kommt einfach zu spat und des- 
halb sieht es auderlich so aus, also ob est tiberhaupt nicht vorhanden 
ware. Dad auch im Falle vollkommener Dominanz das rezessive Gen 
nicht ganz ohne Einflud ist, zeigen die Erfahrungen von Courens, 
nach denen man wenigstens an j ungen Urtica-Pflanzen in der 
P 2 -Generation die Heterozygoten doch von der homozygotischen 
pilulifera unterscheiden kann. Erst an der alteren Pflanze wird also 
der Vorsprung in der Entwicklung des pilulifera-Merkmals so grod 
gegentiber dem Dodartii-Merkmal, dad von letzterem auderlich nichts 
mehr zu sehen ist. 

Genotypus und Phanotypus. Die eben geschilderte Er- 
scheinung, dad in der P 2 -Generation des Urtica-Bastardes die 
Pflanzen mit Bastardnatur auderlich von den reinen pilulifera- 
Pflanzen nicht zu unterscheiden sind, gibt Veranlassung zu einer 
wichtigen Bemerkung. Man kann also durch noch so grtindliche 
anatomische oder morphologische Untersuchung einer Pflanze tiber 
ihren Bestand an Genen nichts aussagen; eine Kenntnis daruber 
vermittelt einzig und allein eine passende Kreuzung. Die zwei 
auderlich gleichen, den Anlagen nach aber verschiedenen Pflanzen zu 
unterscheiden^ liegt ein grodes Bedtirfnis vor. Dem Vorschlage 
J oh anns e n s folgend, spricht man vom Genotypus einer Pflanze 
und bezeichnet damit seinen Gehalt an Anlagen. Zwei Pflanzen mit 
gleichen Anlagen sincl also genotypisch gleich. Und im Gegen- 
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satz zum Genotypus stelit der „Phanotyp us“, das Gewand, das 
Kleid, das sich die Anlagen geschaffen haben, unter dem sic sich 
verbergen. Die in Eede siehenden Pflanzen der F 2 -Generation des 
Drtica-Bastardes nennen wir demnach phano typisch gleich, 
genotypisch verschieden. 

.Nun kann man es aber einem Merkmal nicht ansehen, ob es 
phanotypischer oder genotypischer Natur ist. Das soli an einem 
Beispiel erlautert werden, das wir Baur 261 ) verdanken. 

Die chinesische Primel, Primula sinensis, tritt in mehreren 
Eassen auf, die sich durch die Bltitenfarbe unterscheiden und die 
vollig konstant sind. So kennen wir eine weifie und eine rote Form, 
alba und rubra. Wird eine rubra-Pflanze aber bei 30° kultiviert, 
so bildet sie alsbald weifie Bliiten, um nach Abktihlung auf 20° 
wieder zur Bildung der roten Bltlten iiberzugehen. Die alba-Pflanzen 
dagegen machen ilire weifien Bliiten ebenso bei 20° wie bei 30°. 
Somit sind die beiden Eassen bei normalen Kulturbedingungen leicht 
zu unterscheiden, bei 30° aber vollig unun terscheidbar. Wenn 
wir also bisher sagten, eine bestimmte Pflanze vererbt ilire rote 
Farbe auf die Nachkommen, sie hat ,, Anlagen ftir rot“, so ist diese 
Ausdrucksweise sehr wenig korrekt. Eichtig ware es ftir unsere 
Primel zu sagen, sie vererbt die Fahigkeit, auf eine Temperatur 
von 20° mit der Bildung roter, auf eine von 30° mit der Bildung 
weifier Bliiten zu antworten. Das Gleiche gilt nun ftir alle Anlagen, 
die bei der Entfaltung der zugehorigen Merkmale durch die Aufien- 
welt irgendwie beeinflufit werden, und man wird kaum annehmen 
diirfen, dafi irgendeine Anlage sich solchen Einfltissen entziehen 
kann. Vererbt wird demnach eine bestimmte Beaktions- 
weise auf Aufieneinfltisse. Was uns am fertigen Organismus 
entgegentritt, sind die Eeaktionen auf die Aufienbe- 
dingungen, unter denen er sich en twickel t hat. 

Dihybriden. Eine weitere Komplikation in der Bastard- 
bildung tritt uns entgegen, wenn die Eltern in mehr als einem 
Merkmal differieren, z. B. wenn die weifibltitige Erbse gelbe, die 
rotbliihende grtine Kotyledonen hat. Der Bastard besitzt zunachst 
einmal gelbe Kotyledonen bei roten Bliiten; er hat also die Kotyle- 
donenfarbe von der einen, die Bltitenfarbe von der anderen Sippe 
geerbt. Daraus ersieht man, dafi nicht einfach die eine Sippe mit 
der anderen einen Kampf um die Pr&valenz fiihrt, sondern dafi die 
einzelnen Eigenschaften diesen Kampf kampfen, und dafi in 
einem Merkmal die eine, im anderen die andere siegen kann. Dem- 
nach mufi auch ftir jedes Merkmal der Pflanze eine distinkte An- 
lage im Iveim gefordert werden. Um das Verhalten der Dihybriden 
moglichst kurz klarlegen zu konnen, bedienen wir uns sofort der 
oben eingefiihrten Symbole und bezeichnen mit E und r wieder die 
rote bzw. weifie Bltitenfarbe und mit G und g die gelbe bzw. grtine 
Farbe der Kodyiedonen. Dann erhalten wir: 


Eltern 

Deren Keimzellen 
F 1 

Keimzellen von F 1 


ERgg rrGG 

Eg rG 

RrGg 

(rote Bliite, gelbe Kotyledonen) 
EG Eg rG rg 


Diese geben dann ftir die Ausbildung von F 2 folgende Kombinationen 
von Keimzellen. 
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EG 

EG 

EG 

EG 

EG 

Eg 

rG 

rg 

No. 1 rotgelb 

No. 2 rotgelb 

No. 3 rotgelb 

No. 4 rotgelb 

Eg 

Eg 

Eg 

Eg 

EG 

Eg 

r G 

rg 

No. 5 rotgelb 

No. 6 rotgriin 

No. 7 rotgelb 

No. 8 rotgriin 

r G 

r G 

rG 

rG 

EG 

Eg 

rG 

rg 

No. 9 rotgelb 

No. 10 rotgelb 

No. 11 weiBgelb 

No. 12 weiBgelb 

rg 

r g 

r S 

rg 

EG 

Eg 

r G 

rg 

No. 13 rotgelb 

No. 14 rotgriin 

No. 15 weiBgelb 

No. 16 weiBgriin 


Aus dieser Zusammenstellung ergibt sich, daB in F 2 viererlei 
anfierlich v er s chi e dene Individuen in folgenden Zahlenverhalt- 
nissen auftreten: 

rotgelbe: 9, rotgrune: 3, weiJSgelbe: 3, weifigrtine 1. 

Innerlich verschiedene Formen aber liegen neun vor, denn 
Von den neun rotgelben (No. 1, 2,' 3, 4, 5, 7, 9, 10 und 13) 
hat No. 1 die Formel RRGG Typus (1) 

baben No. 2 und 5 die Formel EEGg Typus (2) 

baben No. 3 und 9 die Formel ErGG Typus (3) 

baben No. 4, 7, 10, 13 die Formel ErGg Typus (4) 

Von den drei rotgriinen 

bat No. 6 die Formel EEgg Typus (5) 

baben No. 8 und 14 die Formel Ergg Typus (6) 

Von den drei weiBgelben 

bat No. 11 die Formel rrGG Typus (7) 

baben No. 12 und 15 die Formel rrGg Typus (8) 

Die weiBgriine No. 16 

bat die Formel rrgg Typus (9) 

Polyhybriden. Bei Bastardierung yon Sippen, die in mehr 
als zwei Merkmalen verschieden sind (Tri- bis Polyhybriden), nimmt 
die Komplikation rasch zu. Schon bei zehn Merkmalen werden 1024 
verschiedene Eeimzellen gebildet, die tiber eine Million Kombi- 
nationen zulassen, aus denen bei Dominanz in samtlichen Genen mehr 
als 1000 aufierlich und mehr als 60000 innerlich verschiedene 
Nachkommen entstehen. 

Yererbimgsgesetze. Aus den mitgeteilten Erfahrungstatsachen. 
lassen sich folgende Gesetze der Vererbnng ableiten: 

1) Gesetz der Uniform! tat. Samtliche Individuen der F r 
Generation eines Bastardes sind untereinander vollig gleich. Dabei 
ist es auch gleichgiiltig, welches der Eltern als Vater und welches als 
Mutter bei der Herstellung der Bastarde gedient hat. 

2) Mit derselben Sicherheit wie man die Gleichartigkeit jeder 
Pi-Generation voraussagen kann, kann man auch behaupten, daB die 
F 2 -Generation inhomogen sein muB, weil hier das S pal ten eintritt. 
Das „Spaltungsgesetz a ist jetzt ftir eine sehr groBe Anzahl von 
Merkmalen bei Pflanzen sichergestellt. Es folgen ihm nicht nur die 
besprochenen Merkmale, wie Farbe und Blatt-randausbildung, sondern 
auch andere Formmerkmale, sowie auch physiologische Merkmale, 
wie Bliitezeit, Lebensdauer, Geschlechtsverhaltnis, Selbstfertilitat und 
Selbststerilitat, Eesistenz gegen Infektionskrankheiten und gegen 
Frost. 

3) Aus den Erfahrungen an Di- und Polyhybriden endlich leitet 
man das ,,Gesetz der Selbstandigkeit der Merkmale und 
der Anlagen“ her. Das Keimplasma eines Individuums besteiit 
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aus vielen distinkten Teiichen, deren jedes die Anlage einer Eigen - 
schaft reprasentiert. Bei der Herstellung eines Bastardes konnen 
diese Teiichen in anderer Weise kombiniert werden, als sie es in 
jeder einzelnen Elternpflanze waren. Es entstehen also bei der 
Bastardierung durch neue Kombinationen der alien Merkmale auch 
ganz neue Formen. Zum Teil losen sich diese durch Spaltung auf, 
zum Teil aber bleiben sie erhalten. Bei Dihybriden z. B. sind es 
zwei solcher Neubildungen unter 16 F 2 -Pflanzen, die als weiterhin 
konstante Formen auftreten, die also in beiden Faktoren horno- 
zygotisch sind. In unserem Beispiel eines Erbsenbastardes S. 118 
sind nur die No. 1 und 16 solche homozygotische Neukombinationen, 
Daneben treten als Homozygoten noch die Eltern auf (No. 6 und 11). 
Alle andern Formen sind heterozygotisch und milssen demnach 
weiterhin spalten. 

Kreuzungsnova. Solche neue Kombinationen, wie wir sie 
bei Di- oder Polyhybriden beobachteten, sind ohne weiteres verstand- 
lich. Unverstandlich aber erscheint auf den ersten Blick die Tat- 
sache, daB auch ganz neue Eigenschaften bei Bastarden hervortreten 
konnen, Eigenschaften, die keines der Eltern besafi. Der Bastard 
zweier Rassen von Mirabilis Jalapa, von denen die eine weifie, die 
andere hellgelbe Blatter besitzt, ist durch hellrosa Bliiten ausge- 
zeichnet, die vereinzelt rote Streifen fiihren. Und in zweiter Gene- 
ration finden wir hier im ganzen 11 verschiedene Bliiten, die Ueber- 
gange von weiB zu rot oder weiB zu gelb darstellen: Es tritt die be- 
treffende Farbe in einzelnen Streifen auf weiBem Grunde auf, oder 
sie tritt als reine Gesamtfarbe in heller oder dunkler Nuance auf, 
oder endlich es finden sich dunkle Streifen auf hellerem Grund. 
Auch solche scheinbare Kreuzungsnova ordnen sich vollstandig dem 
MENDELSchen Gesetze unter. Wir wollen das an einem besonders 
einfachen, von Corhens mitgeteilten Beispiel ausfiihren. Linaria 
maroccana kommt in Rassen von dreierlei Bltitenfarben vor: es gibt 
weiB, rosa und violett bltihende. Der Bastard zwischen der weiBen 
und der rosa Sippe bliiht auffallenderweise violett. In F 2 aber finden 
wir neben violetten auch rosa und weiBe Pflanzen vor. Die Zahlen- 
verhaltnisse, in denen sie auftreten, 9 violette : 3 rosa : 4 weiBe, er- 
innern auffallend an die bei Dihybriden beobachteten 9 : 3 : 3 1. 
Wenn in einem Dihybriden die zwei letzten Klassen aufierlich 
nicht verschieden waren, dann miiBte er die bei Linaria beobachteten 
Verhaltnisse 9:3:4 ergeben. Eingehende Analyse des Bastardes hat 
nun in der Tat mit Sicherheit ergeben, daB es sich da urn einen 
Dihybriden handelt, d. h. daB das auBerlich einheitliche Merkmal 
der Bltitenfarbe durch zwei Anlagen bedingt wird. Die einfachste 
Erklarung fur Linaria sieht nun so aus: Das rote Leinkraut besitzt 
ein Anthocyan, das durch sauren Zellsaft rot, durch alkalischen blau 
wird ; tatsachlich enthalt die Pflanze sauren Zellsaft und in ihreh 
Geschlechtszellen die „Anlage u fur diesen sauren Zellsaft. Die weiBe 
Form dagegen besitzt einen weiBen Farbstoff — der Ktirze wegen 
mag dieser Ausdruck erlaubt sein ; in WirMichkeit fehlt hier der 
Farbstoff ganz — und alkalischen Zellsaft. Die Anlagen sind also: 

1) rosa R. weiB r (Farbstoff) 

2) sauer S alkalisch s (Zellsaft) 

Bei der Bastardbildung wird also die Anlage fur den Farbstoff von 
der roten Pflanze geliefert und die weifie bringt die dominierende An- 
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lage fiir alkalis chen Zellsaft, durch die dann die Violettfarbung von 
F 3 bedingt ist. Bei der Keimzellenbildung dieses Bastardes mttssen 
viererlei verschiedene Keimzellen mit folgenden Anlagen auftreten : 

1. E s 2. E S 3. r s 4. r S. 

Unter den 16 moglichen Kombinationen wird, entsprechend dem 
S. 118 Gesagten, 9mal rosa und alkalisch zusammentreffen ; diese 
Pflanzen blilhen violett. 3mal mufi rosa und saner auftreten; liier 
werden wir rote Bliiten erhalten. 3mal mufl weifier Farbstoff mit 
„alkalisch“ und lmal weifier Farbstoff mit „sauer“ kombiniert sein. 
Da aber der weifie Farbstoff durch „alkalisch“ oder ,,sauer“ nicht 
tangiert wird, so werden die letzten 3 + 1 Moglichkeiten aufierlich 
nicht verschieden sein. 

Wenn die Ueberschrift dieses Abschnittes Kreuzungsnova 
lautet, so muB jetzt doch darauf aufmerksam gemacht werden, dafi 
es sich dabei in der Regel gar .nicht um wirkliche Neuheiten handelt, 
sondern eher um das Gegenteil. Meist namlich sind es a r sprung- 
liche Eigenschaften der wilden Formen, die durch Kreuzung 
von Rassen wieder zum Vorschein kommen. So kann auch bei Linaria 
maroccana die violette Basse als die ursprungliche angesehen werden. 
Man spricht deshalb von ,,Riickschlagen u (Bastar data vis men). 

Polymere Faktoren. Manchmal ist ein Merkmal in der 
Weise von mehreren Faktoren bedingt, dafi jeder einzelne von diesen 
den gleichen Effekt hat, die Mehrzahl also nur steigernd wirkt. 
Dann spricht man von polymeren (oder auch multiplen) Faktoren. So 
hat bei einem bestimmten rotkornigen Weizen Nilson-Ehle gezeigt, 
dafi die rote Farbe auf drei Anlagen beruht, deren jede fiir sich 
schon Rotfarbung bedingt, die dann durch die Gegenwart einer 2. und 
3. Anlage nur noch in der Intensitat zunimmt. Wird dieser Weizen 
mit einem weifien Weizen bastardiert, der eine Anlage fiir ,,weifi“ 
hat (oder dem alle Rotanlagen fehlen), so bekommen wir einen Tri- 
hybriden, der in F 2 schon 64 Kombinationen von Keimzellen hat. 
Und aus diesen 64 Kombinationen geht nur eine einzige weifie 
Pflanze hervor neben 63 mehr oder minder tief rot gefarbten, die 
nicht in Farbklassen gebracht werden konnen. Wird also der Ba- 
stard nicht in geniigend grofier Anzahl erzeugt, so kann es leicht 
vorkommen, dafi gar keine weifien Pflanzen erhalten werden, dafi 
sche inbar gar keine Spaltung erfolgt. Der Beweis, dafi tatsach- 
lich Trihybriden vorliegen, wird durch die F. r und F 4 -Generation 
geliefert. 

Polymere Faktoren scheinen haufig da am Werk zu sein, wo 
quantitative Merkmale, wie Grofie, Farbintensitat u. a. vererbt 
werden, und sie haben noch eine sehr bemerkenswerte Konsequenz. 
In dem Kilson-Ehle entnommenen Beispiel des rotkornigen Weizens 
werden in F 2 unter den 64 moglichen Kombinationen 

eine 6mal einen Kotfaktor aufweisen 

sechs 5mal 
fiinfzehn 4mal 
zwanzig 3mal 
fiinfzehn 2mal 
sechs lmal 
eine Omal 

Wenn nun die Farbung etwa proportional der Zahl der Rotfaktoren 
zunahme, dann wtirden die sich ergebenden Pflanzen ihrer Farbe 
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nach eine Variationsreihe bilden, die genau einer GALTON-Kurve ent- 
sprache. Wenn aber statt drei etwa sechs multiple Paktoren gegeben 
sind, und wenn diese, wie das tatsachlieh gelegentlich beobaehtet 
wurde, auf die Grobe der Pflanzen einwirken, dann erhalten wir 
in F 2 eine Variationskurve, die unter der Voraussetzung, da 6 jeder 
Faktor einen Grobenzuwachs von fiinf Einheiten hervorruft, folgende 
Gestalt annehmen kann: 

Grobenklasse 40 45 50 55 60 65 70 75 80 85 90 95 100 

Zahl 1 12 66 220 495 792 926 792 495 220 66 12 1 

Hier ist auberlich das Bild der MENDEL-Spaltung vollig verwischt. 
Man mu£ daraus schlieben, dab nicht etwa die GALTON-Kurven ein 
Kennzeichen der Modifizierbarkeit und typische Spaltung der Aus- 
druck ftir genotypische Differenz ist. Vielmehr kann bei jeder 
beobachteten Variation nur das Vererbungsexperiment einen SchluB 
erlauben, was an ihr genotypisch, was phanotypisch ist. In der 
Natur wird eine solche Variationskurve, wie wir sie unter der An- 
nahme von sechs multiplen Grobenfaktoren konstruiert haben, weitere 
Uebergange zwischen den Grobenklassen noch dadurch bekommen, 
dab zu den genotypischen Differenzen Modifikationen hinzutreten ; 
dann werden wir ein Bild bekommen, wie es ftir eine Population 
von Bohnen S. 99 abgebildet und besprochen wurde. 

Gekoppelte Merkmale. Correns hat 1900 zwei Levkojen 
miteinander gekreuzt, die er „incana <1 '- und „glabra u -Sippe nannte. 
Sie unterscheiden sich im ganzen in acht Merkmalen, unter anderem 
darin, dab incana behaart ist und violett bltiht, wall rend glabra 
kahl ist und weibe Bliiten besitzt. Zu erwarten war eine auber- 
ordentlich komplizierte Spaltung. Beobaehtet wurde die Spaltung 
eines Monohybriden. Es waren also nur zweierlei Sexualzellen ge~ 
bildet worden, die eine mit alien Anlagen ftir die Sippe incana, 
die andere mit alien Anlagen ftir glabra. Die einzelnen Anlagen 
sind also vereinigt geblieben, man spricht deshalb von gekoppelten 
Merkmalen (absolute Koppelung). 

Aehnliche Koppelungen hat z. B. Bateson bei Lathyrus odoratus, 
v. Ubisch bei der Gerste festgestellt. In der Regel pflegt diese 
Koppelung keine ganz feste zu sein, sondern es treten doch ver- 
einzelte Spaltungen und Trennungen auf (parti ell e Koppelung). 

Bateson kreuzte eine Sippe von Lathyrus odoratus mit nor- 
malen Antheren (A) und einem dunklen Fleck in der Blattachsel (P) 
mit einer zweiten Sippe, die verschrumpfte (sterile) Antheren (a) be- 
sab und den Fleck in der Blattachsel nicht aufwies (f). In P 2 sollte 
man viererlei Pflanzen erwarten: 

I. Typus fertile Antheren, Fleck in Blattachsel, {, / lff aller Pflanzen 

II. „ „ „ ohne Fleck % „ 

HI- » sterile „ mit „ 8 / 16 „ „ 

IV. » » n ohne „ J /i6 » *> 

Nun besteht aber Koppelung zwischen dem Farbstoffmerkmal und 
der Ausbildung der Antheren. Ware sie absolut, so konnten wir nur 
zwei Typen von Pflanzen erwarten, namlich I und IV. Tatsachlieh 
aber bilden diese Pflanzen viererlei G- a' m e-ten, und zwar in 
folgendem Verhaltnis: 

15 AF : 1 Af : 1 aF : 15 af. 

Demnach mussen die vier oben genannten Typen nicht im Ver- 
haltnis von 9 : 3 : 3 : 1, sondern von 737 : 31 : 31 : 225 auftreten. 
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Bel der von Bateson gezogenen Zalil von Pflanzen ware zu 
erwarten: 637 : 27 : '27 : 194; 
tatsachlich gef unden hat er: 627 : 27 : 17 : 214. 

In anderen Fallen kann statt 15 auch eine groBere oder kleinere 
Zahl auftreten, die Koppelung also noch fester oder weniger test 
sein. Ftir bestimmte Faktoren aber ist das Koppelungsverhaltnis 
ein konstantes. 

Chroinosomentheorie. Es erliebt sich nun die Frage: „Was 
sind die Gene und wo sind sie in der Zelle zu suchen?“ Nageli, 
der den Begriff der „Anlage“ wohl zuerst entwickelt hat, bezeichnete 
einen Teil des Protoplasmas, den er „Idioplasma“ nannte, als Erb - 
masse. Him schien die Annahme unabweisbar, daB dieses Idio- 
plasma sich ebensowohl im Kern wie im Cytoplasma vorfinde. Spater 
hat dann die Tatsache, daB gewisse mannliche Sexualzellen nur oder 
fast nur aus Kernen bestehen und dennoch die vaterlichen Eigen - 
schaften zu iibertragen vermogen, immer mehr zu der Ueberzeugung 
gefdhrt, daB die Kerne die Trager der Erbsubstanz seien. Und 
neuerdings gewinnt die Hypothese, da,6 ; nicht der ganze Kern, son- 



Fig. 46. Schemata der Kernteilung. A Normale Teil'ung. B Beduktionsteilung. 
Aus Lehrbuch der Botanik ftir Hochschulen. 


dern nur Teile yon ihm, namlich die Oh ro mo so men 267 ) Sitz der 
Gene seien, immer mehr an Wahrscheinlichkeit. Bei der Befruchtung 
bringt die Eizelle genau so viele Chromosomen mit, wie die mannliche 
Zelle. Aus dem befruchteten Ei aber geht ein diploider Organismus 
hervor, in dem jede einzelne Zelle das vaterliche und miitterliche 
Erbgut in Gestalt der vaterlichen und miitterlichen Chromosomen 
unvermischt und unbeeinfluBt voneinander aufweist. Ist doch jede 
Zelle aus einer andern Zelle, somit schliefilich alle in letzter Linie 
aus der befruchteten Eizelle entstanden und hat dabei jeweils die 
Langshalften aller Chromosomen mit bekommen (Fig. 46 4). Bei 
der Bildung der Geschlechtszellen aber tritt die sog. Keduktions- 
teilung ein (Fig. 46 B). Jetzt werden nicht Chromosomen - 
langshalften, sondern ganze Chromosomen an die Tochterzellen 
abgegeben und dabei werden die homologen vaterlichen und die. mutter- 
lichen Chromosomen nach den Gesetzen des Zufalls auf die Sexual- 
zellen verteilt. So wird die wichtige Tatsache, daB die Geschlechts- 
zellen niem als Bastardnatur haben, sondern immer rein sind, ohne 


267) Morgan 1922 Die stoffliche Grundlage der Vererbung. Deutsch v. 
Nachtsheim. Berlin. Goldschmidt s. 261. Man vgl. auch Seiler 1922 
Zeitschr. f. ind. Abstammungslehre. . 
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weiteres verstandlich. Wenn wirklich die Chromosomen die Gene 


tragen, dann kann es in einem Organ is in us nur so viele unabhangig 
spaitende Gene geben, als Chromosomen vorhanden sind. Indes ist 
die Zahl der Chromosomen viel zu gering, als dab man annehmen 
konnte, jedes trage nur ein einziges Gen. Somit iniifi in jedean 
Chromosom eine grobere Anzahl von Genen in bestimmter Anordnung 
vereinigt sein ; die verschiedenen Chromosomen aber tragen different© 
Gene. Nur die in verschiedenen Chromosomen liegenden Gene konnen 
also typische Spaltungen aufweisen, die anderen miissen ,,gekop - 
pelt“ sein. In der Tat kennt man, wie eben ausgeftihrt wurde, 
Faktoren genug, die in der Regel miteinander gekoppelt bleiben 
und fur ein tierisches Objekt, die Fliege Drosophila, ist durch 
Morgan und seine Schule bis ins einzelne hinein festgestellt, dafi 
wirklich nur so viele unabhangig spaitende Gruppen von Genen 
existieren, als Chromosomen vorhanden sind. 

Nun gibt es aber, wie wir sahen, neben absoluter Koppelung 
au ch eine part idle. Auch sie findet durch die Chromosomen - 
hypothese ihre Erklarung. Bei der Reduktionsteilung lagern sich 
die einander entsprechenden v&terlichen und 
miitterlichen Chromosomen neben- oder tiber- 
einander. Bei der Trennung kann es dann 
vorkommen, daii sie nicht so auseinander- 
weichen, dab in die eine Zelle das v&ter- 
liche, in die andere das mutterliche Chro- 
mosom iibertritt, sondern dab, dem Schema 



Fig. 47 entsprechend, ein Verkleben und ein 
Austausch von Chromosomen-Stucken 
erfolgt. Dabei ist zu bedenken, dab die 
Verklebung der Chromosomen und dement- 
sprechend ihr Durchreiben nicht nur (wie 
in Fig. 47) in der Mitte, sondern an ganz 
beliebiger Stelle erfolgen kann. Nach den 
Forschungen der MoRGANSchen Schule sind 


Fig. 47. Schematische Dar- 
stellung des „ crossing over". 
Zwei Chromosomen , eines 
schwarz, eines wei^ legen sich 
kreuzweise iibereinander und 
trennen sich dann so, dafi die 
neuen Chromosomen je zur 
ELalfte aus schwarzem und 
weifiem Chromosom bestehen. 


die einzelnen Gene in den Chromosomen der 


Lange nach aneinander gereiht; je weiter sie voneinander entfernt 
sind, desto leichter konnen sie durch Austausch voneinander ge- 
trennt werden. Umgekehrt kann man also auf Grund des haufigen 
oder seltenen Austausches auf ihre Lage im Chromosom schlieben 
und so eine Topographic der Chromosomen herstellen. 

Mutationen. Nach den bisherigen A.usftihrungen ware an- 
zunehmen, dab die Deszendenz einer homozygotischen Pflanze un- 
begrenzt gleich bleibt bzw. nur durch Aubenfaktoren, also nur 
phanotypisch sich andert. Tatsachlich aber hat man auch in 
reinem homozygotischen Material, wie man es durch dauernde Selbst- 
bestaubung erhalt („reine Linie a , vgl. S. 100) gelegentlich ohne sicht- 
bare Ursache Abweichungen bekommen, die sich, einmal ent- 
standen, als konstant erwiesen haben. Sie werden als 
tionen“ bezeichnet 268 ). Wenn z. B. in einer rotbliihenden reinen 
Linie plotzlich ein weibbltihendes Exemplar auftritt, ohne dab die 
Bedingungen verandert worden sind, und wenn die Nachkommen 


268) de Vries 1901 Die Mutationstheorie I u. II. Leipzig ; 1906 Arten und 
Varietaten und ihre Entstehung durch Mutation. Berlin. Korschinski 1901 
Flora 89 240. 
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dieses Indiyiduums wieder weifi bliihen, dann liaben wir eine deutlich 
erkennbare Mutation vor uns. Aber nicht immer muB der Sprung 
zwischen Mutterart und Mutation so groB sein. Es kann auch nur 
der Mittelwert eines Merkmals durcli Mutation verschoben sein. 
Solche kleine Mutationen werden also nur bei sorgfaltiger Unter- 
suchung bemerkt werden. Sie sind aber besonders wichtig, well sie 
zeigen, daB nicht das Aussehen oder die GroBe, sondern einzia und 
allem die erbliche Konstanz die Mutation ausmacht 269 ). Solche 
Mutationen sind z.B. in den Antirrhinum-Kulturen Baurs in groBer 
Zahl aufgetreten, im Durchschnitt bestanden 2 Prom, seiner Samlinge 
aus Mutanten. Eine machte sich z. B. darin geltend, daB an Stelle 
einer Bliite ein ganzer Zweig rein weiblicher Bliiten sitzt und daB 
cliese Bliiten aus schraubig angeordneten Schuppen gebildet sind, 
von denen die auBeren mehr Kelch-, die inneren mehr Kronblatt- 
character liaben. Eine andere Mutation war durch eine gefcrennt- 
blattrige Blumenknospe ausgezeichnet, eine dritte hatte grasartige 
schmale Blatter. Im ganzen hat Baur nicht weniger als 40 Muta- 
tionen bei Antirrhinum gefunden, und Morgan sowie seine Schule 
haben bei der Pliege Drosophila gar 100 festgestellt. 

Wo solche Abanderungen naher studiert werden konnten, wo 
Vererbungsversuche mit ihnen ausgefiihrt worden sind, zeigte sich 
stets, daB die Mutation auf einer Veranderung eines Gens beruht, 
sei es nun, daB eine Anlage verschwindet (rezessiv wird) oder daB 
sie auftritt (dominant wird). Der letztere Fall ist bei weitem der 
seltenere. Und in der Kegel treten die Mutationen als Heterozygoten 
auf; ein Merkmal also, das bisher etwa durch das Symbol NN dar- 
gestellt war, erweist' sich jetzt als Nn. Es war also in der einen 
der verschmelzenden Gameten statt N ein n aufgetreten. Der Zufall 
kann es wollen, daB zwei Pflanzen mit nach n mutierten Gameten 
kopulieren; dann bekommen wir sofort homozygotische Mutanten. 
Es ist begreiflich, daB diese viel seltener auf treten als die Hetero- 
zygoten. In Baurs Versuchen z. B. waren es nur 0,05 Prom., wah- 
rend im ganzen, wie bemerkt, 2 Prom. Mutanten auftraten. 

Entstehung der Mutationen. Es ist klar, daB eine Ver- 
anderung in der Erbsubstanz die Ursache der Mutationen sein muB; 
wenn die Chromosomentheorie richtig ist, wird man genauer sagen 
konnen; eine Veranderung in den Chromosomen. Ueber die Ursache 
solcher Veranderungen aber, die entweder in einem Verlust oder in 
einer Neuentstehung von Genen bestehen konnen, wissen wir noch 
nichts. Die Versuche, durch Gifte, hohe Temperatur, Kadium- 
bestrahlung etc. Mutationen experimentell zu erzeugen, haben noch 
kein eindeutiges Resultat gezeitigt 270 ). Mutationen kiinstlich her- 
zustellen, hat sich vor allem G. Klebs bemiiht 271 ). Seine wichtigste 
Methode bestancl darin, daB er die Hauptinfloreszenz der Versuchs- 
pflanze ^ (vor allem Sempervivum Funkii) abschnitt und dadurch 
Bliitenbildung in der Achsel sonst steriler Blatter herbeiftihrte. Diese 
nachtraglich ents tan denen Bliiten zeigten nun eine Fulle hochst auf- 
fallender, abweichender Bliiten, und es lafit sich nicht leugnen, daB 
auch die Samlinge, die aus ihnen hervorgingen, atypische Bliiten auf- 

269) Vgl. Lehmann 1909 Zeitschr. f. Absfcammungslehre 2 145. 

270) Goldschmidt Emfuhrung 1920 S. 432. Baur Einfuhrung 1921 

S. 294. 8 

271) Klebs 1909 Sitzber. Heidelb. Akad. 
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wiesen. Wie aber Klebs selbst hervorhebt, ist damit eine Entschei- 
dung, ob erbliche konstante Mutation en entstanden waren, keineswegs 
gefallen; man imiBte das Verhalte'n der Deszendenz kennen, und iiber 
diese wissen wir leider nichts. Nach Analogie init anderen Er- 
fahrungen 272 ) wird man vermuten diirfen, da,J es sich um Modi- 
fikationen handelt; jedenfalis ist auch von echten Modifikationen 
bekannt, daB sie verhaltnismafiig stark fixiert sein konnen und 
keineswegs sofort nach Aufhoren ihrer Ursachen wieder der Norm 
Platz machen, sondern dies erst nach 1—2 Generationen tun. 

Mutationen in der Natur. Der sichere Nachweis, daB es 
sich im Einzelfall um eine Mutation handelt, kann selbstverstandlich 
immer nur im Experiment, beim Arbeiten mit reinen Linien erbracht 
werden. Aber auch fur viele in der Natur gefundene Variationen 
ist die Wahrscheinlichkeit groB, daB sie als Mutationen betrachtet 



Fig. 48. Habitus von Chelidonium majus (/) und von Chelidonium laciniatum ( 2 ). 

Nach Lehmann. 


werden diirfen. Das alteste Beispiel ist Chelidonium laciniatum 
(Pig. 48), eine 1590 in Heidelberg plotzlieh aufgetretene Form von 
Chelidonium majus, die zerschlitzte Laub- und Bliitenblatter besitzt, 
und die sich seit ihrer ersten Entdeckung wohl mehrfach neugebildet 
hat und sich auch durch Samen erhalt. 1763 wurde eine Form der 
Erdbeere beobachtet, die statt des dreizahligen ein einfaches Blatt be- 
sitzt; sie wird h elite noch in botanischen Garten kultiviert. Durch Mu- 
tation sind auch die gefUllten Bliiten zahlreicher Pflanzen entstanden 
und ebenso die Verbanderungen (Fasziationen), die am bekanntesten 
bei der viel kultivierten Celosia cristata sind. Weiter sehr charakte- 
ristische Beispiele fur Mutationen sind die strahlbliitenlosen Kom- 
positen (z. B. Matricaria discoidea); die stacheliosen Abarten von 
Pflanzen, die sonst, z. B. an den Fruchten, Stacheln tragen (Ranun- 
culus arvensis inermis, Datura Tatula); die merkwiirdige Capsella 
Iieegeri, die bei Landau wild wachsend gefunden wurde, und alter 
Wahrscheinlichkeit nach eine .Mutant© von Capsella bursa pastoris 

272) Lehmann 1909 Z. f. ind. Abst. u. Vererbg. 
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dars'tellt. Audi die kronbiattlose Xicotiana tabacum virginica 
apetala, die in einer Kultur von Klebs auftrat, gehort liier- 
her. Viele soldier Mutationen sind nicht einmal, sondern inehr- 
fach aufgetreten. Das Gleiche hat man bei den in Kulturen ent- 
stehenden Mntanten beobachtet. Alle diese Formen unterscheiden 
sich von den Mutterformen nur in einem einzigen Merkmal. Und 
in weitaus den meisten Fallen verhalt sich dieses Merkmal bei der 
Kreuzung mit der Stammform rezessiv; dodi fehlt es nicht an 
Mntanten, die sidi als dominant erwiesen haben. Bei Selbst- 
bestaubung bleiben die Mntanten nnbegrenzt konstant. 

Zahlreiche „Spielarten“ unserer Garten beruhen anf derartigen 
Mutationen in einem- Merkmal. Dahin gehoren nicht nnr die schon 
genannten geschlitztblattrigen Formen, sondern auch die Rassen mit 
Trauerwnchs, Pyramid enwuchs, die schmalblattrigen, krans- 
blattrigen und rotblattrigen Abarten. Man kann sagen, dab alle die 
Rassen, die wir bei nnseren Kulturpflanzen ziehen, soweit sie nicht 
einer Bastardierung ihren Ursprnng verdanken, durch Mutation ent- 
standen sein diirften. 

Anch anf vegetativem Weg konnen sich Mutationen bilden, 
indem etwa eine Seitenknospe abandert (Knospen mutation, 
„sports“) oder ein Sektor am V egetationsp unkt die neue Eigenschaft 
annimmt. Baur berichtet von einem Melandrium album, das in dem 
Faktor ftir griin heterozygotisch (Xx) war, so dafi es, mit anderen 
gleichartigen gekreuzt, eine Spaltung von 3 griinen (1 XX, 2 Xx) : 
1 nicht griinen (xx) Pflanze ergab. An einer Xx-Pflanze trat nun 
aus unbekannten Griinden ein rein weiber Sektor auf, dessen ganze 
vegetative und sexuelle Deszendenz die Formel xx aufwies : Hier muJB 
also wenigstens eine Zelle eine Mutation erlitten haben. 

Vegetativen Mutationen verdanken vielleicht manche wohl be- 
kannte Erscheinungen, wenigstens zum Teil, ihr Dasein. Viele 
Kulturpflanzen sind panaschiert 273 ), d. h. sie besitzen neben rein 
griinen Stellen auch helle oder ganz weibe. So kann z. B. die ge- 
samte „Haut“ einer Pflanze farblos sein und einen griinen Kern 
umkleiden — oder es konnen auch sektorenweise gefarbte und un- 
gefarbte Teile abwechseln. Wenn der Uebergang von einem Teil zum 
anderen ein plotzlicher ist, dann kann man vielleicht annehmen, daB 
bei irgendwelchen Zellteilungen un gleiche Derivate auftraten, clcren 
Deszendenz ungleich geblieben ist. Je spater in der Entwicklung diese 
ungleiche Teilung auftrat, desto kleiner wird der Bezirk sein, den im 
erwachsenen Zustand die Abandoning einnimmt. Ein sicheres Krite- 
rium dafiir, dab es sich hier urn wirkliche Mutationen handelt, urn 
irreversible Veranderungen im Chromosomenbestand, liegt nicht 
vor, und Kustee vertritt im Gegenteil die Meinung, dab es sich urn 
reversible Aenderungen handle, ahnlich wie auch gewisse bei Bak- 
terien beobachtete „Mutationen t£ keine wahren Mutationen sind, son- 
dern wieder zuriickschlagen. Welcher Art nun aber diese Aende- 
rungen sind, das wissen wir nicht. Die Untersuchungen von Konrad 
Xoack 274 ) lassen keinen Zweifel, dab bei weibrandigen Pelargonien 
keine bei der Zellteilung entstandenen Mutationen vorliegen, son- 
dern dab gewisse Gewebekomplexe lange nach der Teilung durch irgend- 
welche Einfltisse in ilirem Chromatophorenbestand geandert werden. 

273) Baur 1909 Z. f. ind. Abst. u. Vererbg. 1 330. Kuster 1919 Biolog. 
Zentralbl. 39 212. 

274) Noack 1922 Zeitschr. f. wiss. Bot. 61 459. 
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An die Panaschierung schliefien sick Verschiedenheiten im 
Anthocyangehalt u. a. Erschein ungen an 275 ), 

Aufier den besprockenen hat man auch andere Mutationen ge- 
funden, die sick zum Teil weitgehend von diesen unterscheiden. 
Hier sei nur envahnt, dafi manekmal ein Mutant sick durck eine 
veranderte Anzaki von Chromosomen, z. B. durck Verdoppelung der- 
selben, von der Mutterart unterscheidet, was sick dann aufierlich in 
alien Eigenschaften der Pfianze geltend mackt. Solche Mufcaaten, 
namlich tetraploide Formen, sind in de Vries’ Oenotliera-Kulturen 
von selbst aufgetreten, und Winkler hat sie bei einem Solanum 
experimenteli erzeugt. Eine besondere Kategorie von Mutation findet 
sick bei Oenothera Lamarckiana und einigen anderen Arten dieser 
Gattung. Historisch sind sie von besonderem Interesse, weil hier 
durck de Vries zum erstenmal exakt die Entstehung der neuen 
Formen beobacktet wurde. Aber echte Mutationen kdnnen wir heufce 
diese Varianten schwerlick mekr nennen, da Oenothera Lamarckiana 
offenbar ein Bastard mit ganz besonderen Eigenschaften ist 277 ). 
S. Ill wurde gesagt, dafi die Bastardierung der einzige Weg sei, auf 
dem man eine Analyse der Erbfaktoren vornehmen kdnne. Das 
Hinzuftigen einer abweichenden Erbmasse fiihrt hier zu den ge~ 
schilderten Eeaktionen. Kann man das gleiche Ziel nicht auch auf 
anderem Wege erhalten? Auf dem Wege der Pfropfung gekt das 
nicht, denn hier bleiben, auch wenn eine „Chimare“ entsteht, dock 
die arteigenen Anlagen vollig voneinander getrennt, obwohl ja phano- 
typisck das Bild einer Vermischung entstehen mag. Bei einer grofien 
einzelligen Pfianze, bei Phy corny ces, ist es aber Burgeff 278 ) gelungen, 
die Protoplasten zweier distinkter Rassen zur Vereinigung zu bringen 
und somit in einer Zelle die beiderlei Erbanlagen zu vereinigen. 
Das Produkt erinnert aber doch mehr an eine Chimare als an einen 
sexuellen Bastard. Kernversckmelzungen fehlen eben hier, und so 
bestarkt uns dieses Objekt nur in Ueberzeugung, dafi die Ckromo- 
somentheorie (S. 122) richtig ist. 

Aber vielleickt verspricht die entgegengesetzte Metkode, statt 
etwas zuzuftigen, etwas wegzunehmen, auch Erfolge. In der Tat, 
wenn es gelange, Stticke des Kernes, einzelne Ckromosomen zu ent- 
fernen, dann mtifite eine tiefgreifende Aenderung, eine gewaltige 
Mutation zu erzielen sein, vorausgesetzt, dafi der Organismus iiber- 
kaupt lebensfahig bleibt. Boveri 279 ) hat bei Seeigeln durck einen 
Kunstgriff eine Befruchtung der Eizelle durch zwei Spermatozoon 
bewirkt. Statt 2 X 18 = 36 Chromosomen enthalt dann ein solches 
Ei 3 X 18 = 54 Chromosomen und diese werden bei der ersten Tei- 
lung in 4 Zellen nach den Gesetzen des Zufalls verteilt. So 
resultieren Zellen mit alien Chromosomen, aber auch Zellen mit un- 
vollstandigem Chromosomensatz und die weitere Entwicklung lehrt, 
dafi die letzteren nicht existenzfahig sind, dafi also Yd V 2 oc ^ 
des Embryos zugrunde geht. Die Versucke sind ein schlagender Be- 
weis fur die Verschiedenheit der Chromosomen, lassen aber 
keine weitere Ausdeutung zu, da wir keinen Einflufi auf die Ver- 


275) Kuster 1917 Flora 110 ; 1919 „Monatshefte 12. 

276) Winkler 1916 Zeitsckr. f. Bot. 8 417; Zeitsckr. f. Abst. u. Vererbg. 
(Dtsck. Ges. f. Vererbg. S. 16). 

277) E. Lehmann 1922 Die TheOrieii der Oenotkeraforschung. Jena. 

276) Burgefe 1914/15 Flora 107 259, 108 353. 

279) Goldschmidt s. 261 S. 191. 
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teilung der Chromosomen gewinnen konnen. Auf botanischem Gebiet 
liegen ahnliche Erfahrungen nicht vor. 

Nicht mendelistische Vererbung. Zum Schlufi erhebt 
sich die Fr-age, ob die Chromosomen die Trager alter Erbfaktoren 
sind, oder ob auch im Cjtoplasma etc. solche vorkommen. Wenn das 
letztere der Fall ware, mtifite man erwarten, dafi sie eine Vererbung 
ohne Spaltnng bedingen. In der Tat kennen wir solche Vorkommnisse. 

Correns hat eine weiBgelb gescheckte Mirabilis Jalapa studiert, 
die in ihren vegetativen Teilen stark abandert, indem sie neben 
griinen und rein weiBen auch gescheckte Zweige macht. Eine Bltlte, 
die an einem griinen Ast auftritt, hat stets griine Deszendenz, eine 
Bltlte des gescheckten xAstes stets gescheckte Deszendenz, ganz 
gleichgtlltig, ob der Bltitenstaub von der Bltlte eines griinen, ge- 
scheckten oder ganz weiBen Astes herrtihrt. Von Spaltung ist keine 
Rede und die Vererbung erfolgt ausschliefilich durch die Mutter. 
Man wird annehmen, daB das Proto plasm a der Eizelle hier der 
Uebertrager der Eigenschaft ist, und diese macht ja stark den Ein- 
druck einer Krankheit. In ahnlicher Weise zeigen andere Falle von 
Buntblattrigkeit Vererbung, die weit von der mendelistischen ab- 
weicht, doch lafit sich heute noch wenig liber diese Erscheinung 
sagen. Auch Renner 280 ) hat neuerdings einige Erfahrungen an 
Oenotheren mitgeteilt, die fur eine Uebertragung von Genen durch 
das Protoplasma von Eizellen und Spermazellen sprechen. 

SchluB. Sind nun die Anlagen oder Gene, die wir in die 
Chromosomen verlegen, identisch mit der spezifischen Struktur einer 
Pflanze? Nach Klebs trifft das keineswegs zu; er halt die ,,Gene cc 
ftir eine unnotige Einschaltung zwischen der spezifischen Struktur und 
den inneren Bedingungen. Er sucht nachzuweisen 281 ), daB sie keine 
Einheiten sein konnen und daB sie nicht ausreichen zur Erldarung 
der Tatsachen. Deshalb bekampft er die Lehre von den Genen. 
Allein die Porschung ist tiber den Einspruch von Klebs hinweg- 
gegangen: die Annahme von Genen ist uns heute so wichtig ftir 
die ganze Vererbungslehre, wie die Atomtheorie ftir Physik und 
Chemie; sie ist eine der fruchtbarsten Arbeitshypothesen, die es ge- 
geben hat. Dagegen ist die rein logische Konstruktion einer spezi- 
fischen Struktur ohne jeden EinfluB auf die Wissensc-haft geblieben. 
So wollen wir gar nicht untersuchen, ob dieser Begriff, der in 
gleicher Weise fur die einfachsten chemischen Verbindungen wie 
ftir den komplizierten Organismus gelten soil, wirklich klar und 
einwandfrei ist. Ftir uns gentigt die Annahme von Genen. Von 
ihnen hangt die Fahigkeit der Pflanze, etwas zu leisten, also die 
Potenz, ab. Sie sind auch imstande, sich zu andern, also Mutationen 
zu bilden, wahrend die spezifische Struktur nach Klebs 282 etwas 
Unabanderliches ist, also auch schon alle eventuellen Mutationen in 
sich schlieBt. 


280; Renner Zeitschr. f. ind. Abst. u. Vererbg. 1922 27 235. 

281) Klebs 1905 (s. 259) S. 300. 

282) Klebs 1905 (s. 259) S. 317. Hier wird ausgefiihrt, daB bei einer 

Mutation sich mir „das V erlxaltnis der Potenz zur AixBenwelt fi geandert habe. 
1904 (Biolog. Centrbl. 24 291) hatte Klebs noch eine Verander ungsfahigkeit 
der spezifischen Struktur bei der Artbildung postnliert. 
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Der Entwicklungsgang. 

Bei Besprechung der U rsachen des Wachstums und der Gestalt 
warden einzelne Organe in ihrer Abhangigkext von anBeren Faktoren 
betrachtet. Allein auch die Auf einanderf o !ge der Organe im 
Laufe der Individualentwicklung ist eine gesetzmaBige. Und dock 
zeigt sich wieder, dafi der Entwicklungsgang nicht streng fixiert, 
sondern variabel ist. Schon Beobachtungen in der Natur, erst recht 
aber das Experiment ergeben mannigfache Abanderungen vom Ge- 
wohnten. Aufgabe der Entwicklungsphysiologie ist es mm, diePflanze 
zu moglichst vielseitiger Ahanderung zu zwingen, die Entwicklung 
also zu beherrschen und damit Einblick in ihre U rsachen zu 
bekommen. 

Auch von einem anderen Gesichtspunkt aus empfiehlt sich die 
Betrachtnng des Entwicklungsganges im Zusammenhang. Zwar laBt 
sich schlieBlich alles bei Behandlung der einzelnen Faktoren sagen, 
denn jeder Zustand ist durch innere und auBere Faktoren bedingt; 
aber haufig wirkt eine Mehrzahl von Faktoren und oft ein 
Wechsel von Faktoren. So wtirde ZusammengehSriges zerrissen, 
was in diesem Kapitel zusammen behandelt werden kann. 

Andererseits hat sich auch gezeigt, daB Vorgange, die scheinbar 
einfach sind, aus Teilprozessen bestehen. Zweifellos ist es eine der 
wichtigsten Aufgaben der Entwicklungsphysiologie, die Vorgange 
in Einzelprozesse zu zergliedern, indem sie deren verschiedene Ab- 
hangigkeit von AuBenbedingungen studiert. 

Eine vollstandige Behandlung aller Entwicklungsprozesse wird 
nicht angestrebt. Schon deshalb nicht, weil oft weite Gebiete der 
Entwicklung zum Teil nur Fragen, aber noch keine Antworten 
bieten. 

1. Ruhezeit und Entwieklungsbegimi. 

Buhezeiten finden sich sehr haufig in den Entwicklungsgang 
der Pflanzen eingeschaltet. Man kennt ebensowohl vollige Billie, 
bei der mit dein Schwinden des Wassers a lie Tatigkeit aufhort, als 
auch partielle Euhe, z. B. Sistierung des Wachstums bei Fort- 
bestehen der Stoffwechselvorgange, insbesondere der A timing. Vollige 
Euhe (latentes Leben) kann man bei Sporen und Samen sehen, 
partielle Euhe bei den Knospen unserer Baume im Winter und bei 
unbefruchteten Eizellen. Von den Ursachen des Eintretens der 
Euhe wird an anderer Stelle zu sprechen sein. Hier ist nur von der 
Aufhebung der Euhe die Eede, mit der die Entwicklung zu be- 
ginnen pflegt. 

Samen. Die Samen enthalten eine Ftilie von Nahrstoffen, die 
der Embryo zum Wachsen notig hat, es fehlt ihm oft nichts als 
Wasser. In der Tat gibt es Samen, die jederzeit nach Wasserzufuhr 
anfangen, die Enzyme zu bilden, die zur Aktivierung ihrer Reserven 
and demnach ftir das Wachstum notig sind. Aber es ware falsch, zu 
glauben, daB all gem ein Wasserzufuhr zur Weckung aus der Euhe 
gentigt; vielmehr hat sich gezeigt, daB manche Samen unmittelbar 

Benecke u. J ost, Pflanzenphysiologie. Bd. II. 9 
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nach ihrer Fertigstellung iiberhaupt nicht keimfahig sind; sie mtissen 
erst nach reifen. (Samea der Esche, Hainbuche und Zirbel 1 ), die 
erst im Jahr nach der Eeife zu keimen pflegen.) Manchmal 2 ) mud 
der Embryo, der im reifen Samen noch klein uad ungegliedert ist, 
erst heranwachsen. Bei der Esche aber 3 ) ist zwar der Embryo im 
Samen von typischer Gestalt, wachst aber auch noch vor der Keimung. 
Gewisse Pomaceen 4 ) reifen erst im Laufe von etwa 90 Tagen vollig 
nach, und es hat sich gezeigt, daB hier chemische Metamorphosen der 
Reservestoffe und Enzyme sich langsam vollziehen, die z. B. durch 
Zusatz von Viooo n-Essigsaure schon in 14 Tagen erzielt werden 
konnen. Zu den angeftihrten Nachreifungsvorgangen ist eineQuellung 
des Samens notig, andere Samen reifen aber auch im trockenen Zu- 
stand nach 5 ). 

Sehr haufig verhalten sich die einzelnen Samen einer Ernte 
recht verschieden, indem einzelne sofort, andere erst nach Jahren 
keimen („Trotzer“). Ein sehr weitgehender bis zu 7 Jahren gehender 
Keimverzug 6 ) ist bei Euphorbia cyparissias, ein mehr als 8-jahriger 
bei der Esche beobachtet. Die Ursache liegt manchmal an der Samen- 
schale, deren Quellungsfahigkeit und Durchlassigkeit ftir Wasser, 
Sauerstoff usw. individuell verschieden ist. Entfernung der Schale, 
Losung ihrer AuBenschicht in Schwefelsaure, Behandlung mit 
Alkohol, der dem Wasser den Weg bahnt, Anbringen kleiner Risse 
konnen dann den Keimverzug aufheben; de Vries 7 ) bringt „Trotzer“ 
durch Wassereinpressen bei 6 — 8 Atmospharen zur Keimung. Es 
fehlt auch nicht an Samen, die trotz Wasserdurchtrankung erst nach 
einer gewissen Zeit keimen. Dies trifft z. B. ftir Viscum album zu 8 ) 
und ftir die Samen vieler Wasserpflanzen 9 ); von letzteren wird als- 
bald noch zu reden sein. 

Sehr mer'kwtirdig und noch ganz ungeklart ist die ofter fest- 
gestellte Tatsache, daB die Nachkeimungen immer in dieselbe Jahres- 
zeit fallen. Bei Alectorolophus hirsutus hat Sperlicii 10 ) gefunden, 
daB der Same 5 Monate nach Loslosung von der Pflanze zu Beginn 
des Winters keimfahig wird und diese Keimfahigkeit einige Monate 
lang behalt. Im April sin'kt dann der Same, soweit er nicht gekeimt 
hat, in den Zustand der Keimunfahigkeit zuriick und erlangt — 
gleichgtiltig ob trocken oder feucht aufbewahrt — erst im nachsten 
November wieder Keimfahigkeit. 

DaB auch das Licht, dem man frtiher keine oder gar sehad- 
liche Wirkung auf die Keimung zuschrieb, ftir diese notig .sein 
kann, ist erst in neuerer Zeit erkannt worden 11 ). Solche Licht- 
keimer sind in Kapitel 2, 2 aufgezahlt. Eingehende Unter- 

1) Kienitz 1880 Bot. Cbl. 1 53. 

2) Beispieie bei Finders 1917 Sitzber. Wiener Akad., math.-nat. Kl. I 
126 77. 

3) Lakon 1911 Naturw. Zeitsebr. f. Forst- u. Landw. 9 285. 

4) Ekerson 1913 Bot. Gaz. 55 286. 

5) Atwood 1914 Bot. -Gaz. 57 386. 

6) Lehmann JNTaturw. Wochenschr. 1914. Rose 1919 (Bot. Gaz. 67.) 
Zeitsebr. f. Bot. 12 650. 

6) A. Winkler 1883 Ber. Bot. Ges. 1 452. 

7) de Vries 1915 Biol. Cbl. 35 161. 

8) Heinricher 1912 Sitzber. Wien. Akad. (I) 121 573. 

9) Fischer 1907 Ber. Bot. Ges. 25 108. 

10) Speelich 1919 Sitzber. Akad. wiss. Wien 128 1 S. 379 u. 477. 

11) - Jonsson 1883 Lunds Univ. Aarskrift 29. 
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suchungen zahlreicher Autoren, auf die im einzelnen nicht einzugehen 
ist, haben aber gezeigt, daB die Lichtwirkung vieifach durch andere 
Faktoren ersetzt werden kann, so daB es vielleicht gar keine Samen 
gibt, die ganz obligate Lichtkeimer sind. So hangt die Not- 
wendigkeit der Lichtzufuhr z. B. ab 12 ) vom Stadium der Nachreife, 
von der Hohe der Temperatur, von einem melirfachen Temperatur- 
wechsel und vor allem von der Gegenwart von Stoffen im Keim- 
substrat, von denen die Nitrate und Sauren genannt sein mogen. 
Die als besonders lichtbediirftig geltenden Samen der Gesneraceen 
z. B. konnen im Dunkeln weder durch hohe Temperatur noch durch 
Temperaturwechsel, wohl aber durch Einwirkung von Nitraten zur 
Keimung gebracht werden. Ranunculus sceleratus keimt nur bei 
Temperaturwechsel, und zwar sowohl am Licht wie im Dunkeln. 
Veronica longifolia keimt am Licht auch bei niedriger Temperatur, 
im Dunkeln nur bei hoher Temperatur oder bei Temperaturwechsel. 
Poa pratensis endlich verhalt sich am Licht ebenso, kann aber )im 
Dunkeln nur unter Temperaturwechsel keimen. Ein gutes Beispiel 
fiir die keimungsfordernde Wirkung des Temperaturwechsels bietet 
Primula elatior 13 ), deren Samen unter nattirlichen Bedingungen im 
zweiten Jahre zu 100 Proz. keimten, wahrend sie bei annahernd 
konstanter Temperatur 8 Jahre durchaus im Ruhezustand verblieben. 

DaB Sauren die Keimung mancher Wasserpflanzen erst ermog- 
lichen, hat Alfred Fischer 13a ) zuerst gezeigt. Wenn auch in 
Einzelfallen eine Wirkung der Saure auf die Membran wahrscheinlich 
ist, dtirfte sie in anderen Fallen doch erst im Innern der Samen zur 
Geltung kommen. Tatsachlich haben Lehmann und Ottenwalder 14 ) 
gezeigt, daB auch Samen von Landpflanzen, die unter bestimmten 
Bedingungen nur am Licht keimen, bei Saureeinwirkung Dunkel- 
keimer werden. Auch die Einwirkung von Enzymen, insbesondere 
proteolytischen Enzymen, kann nach den gleichen Autoren zur Kei- 
mung ftihren. — Somit bleibt von dem Begriff ,,Lichtkeimer <£ nicht 
jnehr viel iibrig, und von den ,,Dunkelkeimern c£ (vgl. S. 43) gilt 
Aehnliches. — Auf die Keimungsbedingungen der Sporen niederer 
Pflanzen und der Pollenkorner soli hier nicht eingegangen werden. 

Knospen. Die Ruheperiode der Knospen, wie sie insbesondere 
bei den Winterknospen der einheimischen Baume entwickelt 
ist, unterscheidet sich in mancher Hinsicht von der der Samen. Der 
Samen verliert bei der Reife das Wasser, er wird lufttrocken, die Knospe 
dagegen hat immer einen groBeren Wassergehalt. Im Samen ruhen 
demen tsprechend alle lebenswichtigen, chemischen Veranderungen, in 
der Knospe gehen sie, wenn auch der Intensitat nach gemaBigt, 
weiter. Vor allem atmen die Knospen wahrend der Ruhe, wahrend 
im ruhenden Samen die Atmung stillgelegt ist. Die Aufhebung 
der Ruhe muB also bei den Knospen in anderer Weise erfolgen als 
bei den Samen. Schon die Beobachtung in der Natur lehrt, daB die 
Zunahme der Temperatur im Fruhjahr die Hauptrolle bei derWieder- 
aufnahme des Knospenwachstums spielt, sieht man doch je nach den 


12) Lehmann 1915 Zeitschr. f. Bofc. 9 560. Ottenwalder 1914 Zeitschr. 
f. Bot. 6 785. 

13) Dorph-Peteksen 1910 nach Schroeder 1920 Nat. Wochenschr. 
N. R 19 52. 

13a) A. Fischer in 9. Crocker u. Davis 1914 Bot. Gaz. 58 285. 

14) Lehmann u. Ottenwalder 1913 Biochem. Zeitschr. 50. 

9 * 
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Temperaturverhaltnissen des Frtihjahrs das Austreiben der Frlih- 
lingsflora im einzelnen Jahre um Wochen frtilier oder spater ein- 
treten. Ebenso lehrt aber scbon die Beobachtung, dab die Ruhe- 
periode nicht etwa einfach durch eine zu niedrige Temperatur 
verursacht wird. Sie beginnt ja scbon im Sommer, zu einer Zeit, 
wo die Temperatur wesentlich bober ist als beim Austreiben der 
Knospen im Friihjahr. Somit mtissen also in den 6 — 10 Monaten, 
die vom Zeitpunkt der An 1 age bis zum Austreiben der Knospen 
verstreichen konnen, tiefgreifende Aenderungen in der Knospe er- 
folgen. In der Tat hat die experimentelle Forschung ergeben, dab 
diese Ruheperiode 15 ) keine gleichmabige ist, sondern in den aus- 
gesprochensten Fallen drei Abschnitte unterscheiden labt: die Zeit 
der Vorruhe, in der die beginnende Ruhe verhaltnismabig leicht 
dem Wachstum wieder weicht, auf der anderen Seite dieNachruhe, 
in der die Ruhe zu Ende geht. Beide konnen durch eine mehr oder 
weniger lange Mittelruhe getrennt sein, die sich durch grobe 
Festigkeit auszeichnet. Zahlreiche Baume und auch Stauden lassen 
sich demnach etwa von Dezember ab einfach durch Erhohung der 
Temperatur leicht zum „Treiben“ bewegen, und solches Frtih- 
treiben hat ja fur den Gartner die allergrbJBte Bedeutung. Es soli 
aber auf diese Erscheinung erst bei Besprechung der Periodizitat 
(Kap. 3, 10) naher eingegangen werden. 

Aehnlich wie bei Baumen und Stauden werden auch die Winter- 
knospen der Wasserpflanzen aus der Ruhe erweckt. Bei Hydro- 
charis morsus ranae hat "Wisniewski 16 ) gezeigt, dab Licht zum 
Treiben notig ist, so dab im Dunkeln (also auch bei hoher Tem- 
peratur) keine Knospenentfaltung erfolgt. Wohl aber labt sich die 
Ruhe auch im Dunkeln durch Verwundung uberwinden. Inter- 
essanterweise wirkt sie aber nur auf die j ungen Blattanlagen der 
Knospe ein, wahrend die alteren auch jetzt noch in Ruhe verharren. 

2 . Wachstum und Zellteilung. 

Das in Gang gesetzte Wachstum ist zunachst einmal in bezug 
auf die Tatigkeit der Zellen zu betrachten. Handelt es sich um 
Sporen, so liegt iiberhaupt nur eine Zelle vor; an komplizierten 
Vegetationspunkten der Samen und Knospen aber sind in der Regel 
zahlreiche Zellen gegeben, die gleichartig und gleichzeitig tatig sind. 
Nur selten beobachtet man fur lange Zeit ein gleichmabiges Wachsen. 
So waehsen die Zellen der Alge Vaucheria oder des Pilzes Sapro- 
legnia, und durch dauernd giinstige Ernahrung gelingt es z. B. gerade 
bei Saprolegnia das Spitzenwachstum eines Schlauches unbegrenzt 
weiter zu leiten. In der Regel wird freilich hinter der wachsenden 
Spitze eine neue seitliche sich bilden, es wird also eine Verzweigung 
eintreten, die an dieser Stelle nicht zu erortern ist. Meist aber folgt 
auch auf jede Verlangerung einer Zelle eine Teilung, so dab das 
Mab einer Zelle bei einer bestimmten Pflanze nur innerhalb gewisser 
Grenzen schwankt. Diese verschieben sich aber im Laufe der Ent- 
wicklung und konnen durch experimentelle Eingriffe noch mehr er- 
weitert werden. Am V egetationspunkt pflegen die Zellteilungen rasch 

15) Johannsen 1900 Das Aetherverfahren beim Friihtreiben. Jena. 1913 
„Ruheperioden t! in Handworterbuch d. Naturw. 8 514. 

16) Wisniewski 1912 Bull. Acad. Cracovie, math.-nat. Classe B 1045. 
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zu erfolgen, spater werden sie seltener, schliefilich hiiren sie ganz 
auf, wahrend das Wachstum noch andauert. — Wodurch wird die 
ZellgroJBe bestimmt? Der erste Eindruck ist der, dafi nach einem 
gewissen Wachstum der Zelle die Teilung erfolgt. Dabei konnte es 
sich vor allem urn die Bildung von Protoplasma handeln. Bern- 
entsprechend konnte die Teilung in den plasmareichen Meristem- 
zellen erfolgen, wenn diese noch klein sind, wahrend spater in den 
plasmaarmeren Zellen die Teilungen seltener werden. Allein eine 
vergleichende Betrachtung verschiedener Pflanzen zeigt, dab diese. 
Verkniipfung des Wachstums rait der Teilung keineswegs all- 
gem e i n ist. So kennen wir Beispiele genug, bei denen ohne 
Wachstum oder erst nach AbschluB des Wachstums die Zellteilung 
einsetzt. Im AnschluB an die Bezeichnungsweise der Zoologen kann 
man da von „Purchung“ sprechen. Eine solche findet sich z. B. bei 
der Keimung mancher Lebermoossporen, und die Zellsegmente der 
Sphacelariaceen wachsen zuerst vollig aus und zerfallen dann in 
immer kleiner werdende Zellen. Auch experimentell lafit sich Wachs- 
tum und Teilung unter Umstanden trennen, so z. B. bei den Pro- 
thallien von Pteris, wo es Klebs gelungen ist (vgl. S. 48), lange 
einzellige Schlauche von mehr als lOOfacher normaler Lange durch 
Beleuchtung in rotem Licht zu erhalten, also die Teilung ganz “zu 
unterdrucken, wahrend umgekehrt durch blau-violettes Licht das 
Wachstum sistiert wird, die Teilung aber fortdauert. Damit sind 
zwei fair gewohnlich gekoppelte Vorgange als von verschiedenen 
Aufienfaktoren abhangig erwiesen. 

Bei niederen Organismen bleiben alle Zellen dauernd teilungs- 
fahig, bei hoheren tritt eine Differenzierun g ein : in somatische 
Zellen einerseits, embryonale andererseits. Typisch somatische Zellen 
verlieren die Teilungsfahigkeit mit dem Alter immer mehr, embryonale 
behalten sie dauernd. Der Uebergang vom embryonalen zum soma- 
tischen Zustand erfolgt ganz allmahlich, und auch dann, wenn ar 
vollig abgeschlossen ist, lassen sich somatische Zellen oft durch 
besondere Eeize von neuem zum Wachstum und zur Teilung ver- 
anlassen. Das von ihnen ausgehende Wachstum wird S. 147 (Re- 
stitution) zu besprechen seinj; hier kann nur von den Teilungen 
die Rede sein. Solche sind z. B. auch schon bei der Gallbildung er~ 
wahnt worden, wo meist sehr deutlich zu erkennen ist, dab die 
Wiederaufnahme der Teilungsfahigkeit, die Ritckkehr zum meriste- 
•matischen Zustand, um so leichter erfolgt, je jiinger die vom Reiz 
betroffene Zelle ist. DaB bei den Gallen neben Verwundung wahr- 
scheinlich chemische Beeinflussung eine Rolle spielt, wurde hervor- 
gehoben. Auch reine Verwundung aber ftihrt sehr allgemein zur 
Wiederherstellung der Teilungsfahigkeit bei ,,ausgewachsenen {< Zellen. 

Wie Habeklandt 17 ) neuerdings gezeigt hat, hangt auch bei 
jeder gewohnlichen Verwundung die Teilung von chemischen 
Reizen ab. Es entstehen namlich aus den verwundeten Zellen irgend- 
welche, nicht naher bekannte Stoffe, die beim Eindringen in die 
der Wunde benachbarten Zellen die Teilung veranlassen. Sorgt man 
daftir, dafi diese Wundstoffe nach Moglichkeit entfernt werden, 
so kann man die Teilungen ganz oder fast ganz verhindern. So zeigt 
z. B. Pig. 49 B Zellen des Kohlrabi nahe der Wunde, wobei die 


17) Haberlandt 1921 Beitr. z. allg. Bot. 2 1. 
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Wunde sorgfaltig abgespttlt war: es sind nur ganz wenig Teilungen 
aufgetreten. Zum Vergleich sind in Fig. 49 A die Zellen aus der 
Nachbarschieht einer nicht abgespiilten Wunde und in C einer 
Wunde, die mit einem Brei zerquetschter Zellen bedeckt war, ab- 
gebildet; im letzten Fall hat die Zahl der Teilungen noch bedeutend 
zugenommen gegentiber B. Ein Brei aus anderem G-ewebe, z. B. der 



Fig. 49. Zell teilungen unter der Wundflache einer Kohlrabiknolle. Nach Haber- 
landt. A Wundflache nicht abgespiilt. B Wundflache mit Wasser abgespiilt. 
C Wundflache mit Kohlrabibrei bedeckt. D Wundflache mit Kartoffelbrei bedeckt. 

Kartoffel, ist unwirksam (Fig. 49 D). DaB wirklich solche Wund- 
stoffe, und nicht etwa die Kontinuitatstrennung von der Nachbar- 
zelle die Teilungen herbeiftihre, konnte Haberlandt sehr schon bei 



Fig. 50. Zellen aus dem Blatt von Sedum spectabile. A Zellteilungen unter einer 
Schnittflache. B Callusblasen auf eine EiMache. Nach Haberlandt. 

gewissen Crassulacceenblattern zeigen, wo ein Schnitt zu Teilungen 
ftihrt, ein Durchtrennen (DurchreiBen) ohne Verletzung von 
Zellen zwar ein Wachstum, aber keine Teilung bewirkt (Fig. 50). 
Sehr auff allend ist auch der Erfolg einer Amputation von Haaren; 
bei Coleus z. B. (Fig. 51) treten unter der getoteten Zelle zahlreiche 
Teilungen auf. 

Zur Entstehung der Wundstoffe ist indes gar nicht immer eine 
Abtotung von Zellen notig ; oft geniigt schon eine starke mechanische 
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Inanspruchnahme, so z. B. bei Haaren cine starke Biegung, urn die 
affizierten Zellen zur Teilung anzuregen. So hat Haberlandt in 
den Haaren von Saintpaulia neben den dureh Abreiben der Blatter 
leiclit beschadigten, aber durchaus noch lebendigen Zellen Teilungen 
beobachtet; ahnliche Erfahrungen hat er auch an Haaren und an 
gewohnlichen Epidermiszellen von Pelargonium (Pig. 52 ) gemacht. 

Neben der Verwundung bat Haberlandt schon friiher dureh andere 
Eingriffe Teilungen ausgewachsener Zellen erzielt 18 ): dureh Plasmolyse und 
darauf foigende Deplasmoiyse. Er deutet neuerdings diese Erfolge in der Weise, 
dab er annimmt, gewisse in der Zelle praexistierende Reizstoffe hatten Hirer ge- 
ringen IConzentration wegen nichfc zur 
Teilung gefuhrfc ; dureh die Plasmolyse sind 
sie konzentriert worden, und sie fiihren, 
je langer die Plasmolyse dauerfc, zu um 
so deutlicherem Resultat. Oft handelt, es 
sich ubrigens hier gar nicht Tim wirk- 
liche Teilungen, sondern lediglieh um 
teilungs ahnliche Membrane n. Man wird 
doch wohl auch fur diesen Erfolg der 
Plasmolyse am ersten eine Sehadigung 
dureh die Zerreibung der peripheren Plus- 
maschichteu verantwortlieh maehen. 


Pig. 51. Zellteilung in einem am- Fig. 52. Pelargonium zonale. Epidermiszellen 

putierten Haar von Coleus Reh- einer abgeriebenen Infloreszensachse, die sich 

neltianus. Nach Haberlandt. geteilt haben. Keine Zelle abgestorben. Nach 

Haberlandt. 

An ausgeschnittenen Gewebestucken der Kartoffel bemerkte Haberlandt, 
dab die Restitutionen, die mit Teilungen des Parenehyms beginnen, stark von der 
Gegenwart von Gefabbiindeln, insbesondere Siebrohrenstrangen abhangen 19 ). Auch 
Goebel 20 ) hatte schon gezeigt, wie wichtig die Gegenwart von Gefabbiindeln 
fur die Restitutionen sind. Haberlandt konnte nun auch an siebrohrenfreiem 
Parenchym Teilungen bekommen, wenn er ihm ein anderes Stuck, das Sieb- 
rohren fiihrte, auflegte. Moglich, dab in den Siebrohren besondcre Stoffe vor- 
handen sind (Oxydasen? Diastasen?), moglich aber auch, dab hier die Ver- 
wundungsstoffe besonders reichlieh entstehen. 

Manchmal fand Haberlandt nicht in nachster Nahe der Wunden, sondern 
erst in tieferen Schichten Teilung. Die Deutung, die er diesem Befund gibt: 

18) Haberlandt 1913—1914, 1919, 1920 Sitzber. Berl. Akad., physik.- 
math. Kl. 

19) Aehnliche Beobachtungen bei Lamprecht Beitr. z. allgem. Bot. 1 853. 

20) Goebel 1908 Exper. Morphologie S. 163. Leipzig. 
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die Wundstoffe wirkten unmittelbar an der Wunde in so holier Konzentration, 
daO statt einer „Reizung C£ eine „Ueberreizung cc eintrete, bedarf noeli dringencl der 

Begrundung. 

Die Hatur der wirksamen Stoffe ist noch wenig geklart. Man kann nicht mit 
PreBsaft beliebiger Kerkunft bei alien Pflanzen Teilung erzielen ; doch liegt 
auch nicht etwa eine streng spezifische Wirkung vor. Manchmal versagt ein 
Salt bei nab verwandten Pflanzen, wahrend er bei entfernter stehenden Teilung 
herbeifukrt. Dad es sick nicht um weit verbreitete Stoffe, wie Asparagin, 
Leucin oder Traubenzucker, handelt, ist sicher. 

Haberlandt glaubt diese unbekannten Stoffe den tierischen Hormonen 
vergleichen zu diirfen und nennt sie demnach Wund hormone. Dad eine 
wesentliche Eigenschaft der tierischen Hormone darin liegt, vom Blut durch 
den ganzen Korper iibertragen zu werden, ist bekannt. Selbstverstandlich fallt diese 
Uebertragung bei der Pflanze weg. 

Im iibrigen wird der Begriff Hormone von den Tierphysiologen 21 ) nicht 
einheitlich gefadt. Wenn man selbst typische Endprodukte des Stoffwechsels, 
wie Kohlensaure, Hormone nennt, dann konnen selbstverstandlich auch die 
Wundstoffe Hormone genannt werden. Unter der Voraussetzung freilich, dad sie 
wirklick von der Pflanze gebildet werden und nicht etwa von Bakterien her- 
rhhren. Wet* die Hormone enger fassen will, und ihnen 
eine spezifische morphologische Wirkung zuschreibt, 
wird vielleicht Zweifel hegen, ob die Wundstoffe ihnen 
einzureihen sind, denn es ist von ihnen noch keineswegs 
ausgemacht, ob sie spezifisch auf Zellteilung hinarbeiten. 
Es ist doch nicht ausgeschlossen, dad sie weiter nichts 
als Gifte sind. Tatsachlich kann durch Gifte, wie z. B. 
Kupfersulfat, auch eine Teilung alter Zellen herbeige- 
fuhrt werden 22 ) und andere Gifte, wie Aether, Azetylen, 
die als Treibmittel bekannt sind, wirken sckliedlick doch 
■lc Ws auch teilungsfordernd. Solche Stoffe 23 ) wird aber wohl 
niemand gerne als Hormone bezeicknen. 

Zellteilung und Kernteilung. Gewolin- 
lich wird die Zellteilung durch die Kernteilung 
eingeleitet und es entsteht die junge Zellwand, 
so wie S. 14 geschildert, simultan oder suk- 
. zedan in den Spindelfasern des Kernes. Manch- 
ftherisiertenSpirofyr^F ® al ^er J olgt auf die erste Kernteilung gleich 
und k" die zwei Tochter- die zweite, so daB vier Zellen auf emmal m 

kerne, die in die obere einer Mutterzelle entstehen. Endlich kann 

groSere Zelle gehen ; W sich auch die Membranbildung noch mehr ver- 
spaten, indem zunachst eine groBe Anzalil von 
kleinereZelle abschnhren Kernen auf karyokmetischem Wege gebildet 
wird. Aus Kuster. wird und dann erst die Scheidewandbildung 
erfolgt. Auch in diesem Fall der Vielteilung 
bilden sich die jungen Zellmembranen in den Spindelfasern ; und da 
hier wie auch schon bei der Vierteilung die bei der Kernteilung 
auftretenden Spindelfasergruppen nicht ausreichen, bilden sich vor 
der Wandbildung noch neue aus. 

Trotz dieser engen Verkntipfung, die Kernteilung und Zell- 
teilung fur gewohnlich aufweisen, zeigt doch Beobachtung sowohl wie 
Experiment, dafi die Zellteilung auch unabhangig von der Kern- 
teilung ein treten kann. Zunachst ist auf die vielkernigen Zellen 
zu verweisen. Bei Cladophora wachst die junge Zellwand, genau wie 
bei einer Spirogyra, in die Mitte der Zelle ringformig hinein, und 

21) Biedl 1911 Verhandl. d. Ges. d. Naturforscher Leipzig. 

22) Winkler 1902 Bot. Ztg. 60 II 263. 

23) Magnus 1314 Entstehung der Pflanzen gallen S. 146, hierzu Haber- 
landt (17) S. 4. 
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doch felilen hier alle Beziehungen zu Spindelfasern voiikommen. 
Experimentell aber ist es gegltickt 241 ), Spirogyra wall rend des Tei- 
lungsvorganges durch Abkiihlung, Aetherisierung Oder aucli durch 
Zentrifugalkrafte so zu beeinflussen, da, 6 die beiden Kerne in eine 
Tochterzelle gelangen, wahrend die andere kernfrei bleibt ; die 
Scheidewand aber tritt in ganz normaler Weise auf (Fig. 53). 

Eiclitung der neuen Wand. Die Facherung der Mutterzelie 
vollzieht sich in einer ganz bestimmten Weise, deren GesetzmaBig- 
keit schon von Hofmeister und Sachs wenigstens teiiweise erkannt 
wo r den ist. Richtiger wurde dann der Tatbestand durch Eureka 
und Berthold dargestellt 25 ). Beide Autoren fan den, dafl in der 
tiberwiegenden Mehrzahl der Falie die neue Wand der alten in der- 
selben Weise aufsitzt, wie es eine diinne Lamelie von Seifenlosung 
tun wiirde. Die Gesetze der Anordnung von FKissigkeitslamellen 
sind eingehend studiert, und man weifi, dafi diese iminer sogenannte 
Minimalflachen darstellen. Spannt man etwa in einem kubischen 
Rahmen eine Seifenlamelle in der Richtung der Diagonale (Fig. 54 1 ) 
aus, so wird dieselbe sich so iange verschieben, bis sie eine Flache 
minimae areae ist, d. h. in diesem Falie, bis sie den Wtlrfel in zwei 
Parallelepipeda zerlegt hat ( 2 ). Spannen wir in demselben Wiirfel 
eine Lamelie stark der einen Wand genahert und dieser parallel, so 



Fig. 54. Zum Teil nach Bertholds Protoplasmamechanik. 

verschiebt und krtimmt sich dieselbe so lange, bis sie eine Kante des 
Wiirfels abgeschnitten hat (Fig. 54 5). In ahnlicher Weise treten 
nun in den Pflanzenzellen bald ebene, bald gekruimnte Flachen auf, 
deren Detailschilderung uns hier zu weit ftihren wiirde; sie ent- 
sprechen, wie gesagt, in der Mehrzahl der Falie Minimalflachen, aber 
es sind auch Ausnahmen bekannt, z. B. Zellen, die sich der Lange 
nach teilen, wahrend man eine Querwand erwarten muBte. Dies 
trifft z. B. fiir manche Flagellaten zu. In diesen Fallen sind wenig- 
stens die betreffenden Flachen noch ,,relative £c Minimalflachen, d. h. 
sie sind kleiner als benachbarte Flachen, sie gleichen also lab ( ilen 
Ruhelagen eines Fliissigkeitshautchens. Anderwarts trifft aber auch 
das nicht zu, so z. B. wenn manche Flagellaten oder die Keimlinge 
von Coleochaete sich s chief teilen. 

Das Auftreten der Zellwande als Flachen „ minimae areae“ 
fande seine einfachste Erklarung, wenn die jugendliche Wand einen 
fliissigen Aggregatzustand besaBe. Das hat denn auch Ekreka an- 
genommen, obwohl die Beobachtung das Gegenteil lehrt. Wilde- 

24) Gerassimoff 1901 Bull. soc. Naturalist. Moseou. S. 185. Wisselingh 
1904 Bot. Jaarboek 13. Nathansohn 1900 Jahrb. wiss. Bot. 35. Vgl. auch 
ISTSmec 1904 Jahrb. wiss. Bot. 39 645. 

25) Hofmeister 1867 Die Lehre vou der Pflanz Gazelle. Leipzig. Sachs 
1878—79 Arb. bot. Inst. Wurzburg 2 46 u. 185. Errera 1886 Bot. Cbl. 34 395. 
Berthold 1886 Studien ixber Protoplasmamechanik. Leipzig. 
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man 26 ) hat claim spater ausgefuhrt, daB es gentige, wenn die Mem- 
bran niir fur einen Moment fliissig sei, um alsbald zu erstarren. Eine 
soldi e Hypothese wird man wenigstens bei simultaner Wandbildung 
nicht widerlegen konnen, sie reicht aber nicht aus zur Erklarung der 
sukzedanen. Hier existie-rt ja zweifellos ein Teil der Wand 
schon in festem Zustand, wahrend ein anderer noch gar nicht an- 
gelegt ist. In anderer Weise hat Giesenhagen 27 ) versucht, das 
Auftreten von Minimalflachen bei der Zellteilung zu erklaren. Him 
sind „die Tochterzellen in irgendeiner Phase des Zellteilungs- 
vorganges, noch vor der Entstehung der Zellwand, zwei irgendwie 
gegeneinander abgegrenzte System e, sei es nun, daB ihre Massen von 
distinkten biologischen Zentren aus beeinfluBt sind, sei es, daB die 
durch die Kernfigur zwischen die beiden Protoplasten eingeschobene 
Substanz ein Hindernis fur die Verniischung der beiden Energiclen 
(= Zellen) bildet, und damit die Selbstandigkeit beider Massen im 
physikalischen Sinne bedingt. Jedenfalls steht nichts der Annahme 
entgegen, daB an der Stelle, an welcher spater die junge Zelhvand 
auftritt, und an welcher also die Losung des Verbandes zwischen 
den heiden Protoplasten wirklich erfolgt, schon vor dem Auftreten 
der Wand die Verschiebung der Fliissigkeitsteile gegeneinander 
leichter vor sich geht, als im Innern der einzelnen Protoplasten 
selberA 

Es besteht kein Zweifel daruber, daB in manchen Fallen der 
Wandbildung eine solche. Trennung der Zelle in zwei Tochterzellen 
vorangeht 28 ) — in anderen Fallen aber, z. B. bei der sukzedanen 
Wandbildung, ist eine solche bestimmt nicht vorhanden, und doch 
folgt auch hier die junge Wand den gleichen Gesetzen. 

Somit kann man heute nur sagen, daB sich die j ungen Wande 
so ansetzen, als ob sie Flachen minimae areae seien, ohne daB man 
allgemein den Grund dafiir angeben konnte. 

3. Der Thallus. 

Zellkolonien. Schon bei niederen Pflanzen, die aus einer 
einzelnen Zelle bestehen, kann in gewissem Sinne von einer Ent- 
wicklung gesprochen werden; denn schon bei ihnen ist ein dauernd 
gleichformiges Wachstum ausgeschlossen. Nehmen wir an, es handle 
sich um eine kuglige Zelle, so kann diese unter Beibehaltung ihrer 
Gestalt nur bis zu einer bestimmten, spezifischen GroBe heran- 
wachsen. Es mtissen ja allein schon durch Schwierigkeiten in der 
Nahrstoffversorgung der zentralen Partien dem weiteren Wachstum 
Grenzen gezogen sein. Dementsprechend beobachtet man, daB kuglige 
Zellen bei gewissen Algen (z. B. Eremosphaera) ihr Protoplasma in 
einige Teile zerlegen, die sich dann aus der Zellwand der Mutterzelle 
heraus begeben und mit einer neuen Haut umkleiden. So sind aus 
einer grofien Kugel mehrere kleinere Kugeln entstanden, die dann 
von neuem heranwachsen konnen. In ahnlicher Weise entstehen in 
den Zellen von Coelastrum zahlreiche Tochterzellen, die aber nach 
dem Verlassen der alten Zellhaut gewohnlich nicht einzeln leben, 

26) de Wildeman 1893 Mem. eouron. par l’acad. Belg. in 4 0 53. 

27) Giesenhagen 1905 Studien tiber Zellteilung. Stuttgart ; 1909 Flora 
99 355; 1917 Jahrb. wiss. Bot. 58 66. 

28) Strasburgee 1898 Jahrb. wiss. Bot. 31 514. 
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sondern sich auf der Oberflache ciner Hohlkugel anordnen, indem sie 
(lurch Arme miteinander in Verbindung treten. Dainit ist claim cine 
bestimmt gestaltete Kolonie untereinander gleicher Zellen entstanden. 
Aber freilich bei gentigender Sauerstoffziifuhr wird diese Kolonie 
nicht gebildet, sondern die Zellen leben dann einzeln. Die Kolonie - 
bildung ist also kein Gestaltungsvorgang, der wesentlich fur diese 
Gattung ist. — Etwas andere, und zwar kompliziertere Verhaltiiisse 
treffen wir bei Hydrodictyon. Die Zellen dieser als „Wassernetz“ 
bezeichneten Alge sind schmal zylindriscli und miteinander zu den 
Maschen eines Netzes vereinigt, das im ganzen die Gestalt eines 
langlichen, hohlen Sackes von mehreren Zentimetern bis Dezimetern 
Lange besitzt. Die Bildung dieses eigenartigen Zellaggregates er- 
folgt in merkwiirdiger Weise. Das wandstandige Protoplasma der 
Zellen wird in einige Tausend kleine Portionen zerschnitten, deren 
jede dann einer Schwarmspore den Ursprung gibt. Diese bewegen 
sich eine Zeitlang innerhalb der Membran der Mutterzelle, 
saimmeln sich dann wieder an der Peripherie, wo sie gewohn- 
licli in einschichtiger Lage zur Euhe kommen. Dann aber wachst 
jede der annahernd kugligen Zellen zu einem Zylinder aus, und 
indem sie sich mit der Schmalseite beriihren, entsteht ein neues, 
kleines Netz das nach Desorganisation der Mutterzellmeanbran durch 
Wachstum 'dime jede Zellteilung sich vergroBert. Seine samtlichen 
Maschenwande sind also jede aus einer Schwarmspore hervorgegangen 
und die Gestalt der Maschen wird lediglich durch die zufallige 
Aneinanderlagerung der Schwarmer bedingt. Und da in der Kegel 
drei Schwarmer an einem Knotenpunkt der Maschen miteinander in 
Beriihrung treten, so ist die Mehrzahl der Maschen 6- oder 5-eckig. 
Es ist anzunehmen, da.B die Zellen sich an den Bertihrungsstellen 
mechanisch oder wohl eher chemisch so beeinflussen, dab diese Stellen 
zu den wenig wachsenden Zellenden werden, wahrend die frei liegen- 
den Zellteile sich stark strecken und so die Netzmaschen ver- 
grdfiern 29 ). In den genannten Fallen erfolgt die Vermehrung der 
Zelle nach Wachstum durch Vielzellbildung; in anderen tritt die 
weit verbreitetere Zweiteilung ein. Manchmal erfolgt das Wachstum 
nur in einer Richtung, manchmal aber in zwei oder in drei Dimen- 
sioned 

Die Querwande treten nun meistens in regelmaBigen Intervallen 
auf, die ZellgroBe ist also eine annahernd konstante, wenigstens ftir 
eine bestimmte Spezies und ftir bestimmte Umstande. Es ist aber 
zu beachten (vgl. S. 133), daB Wachstum und Teilung zwei Prozesse 
sind, die derartig verschieden von auBeren Faktoren beeinfluBt 
werden, daB es ebensogut gelingt, das Wachstum weitergehen zu 
lassen und die Teilung zu sistieren, wie umgekehrt Teilung ohne 
Wachstum herbeizufiihren ; ein Beispiel ftir das erstere Verhalten 
liefert Basidiobolus (S. 72), fur das letztere die Zellen von Hor- 
midium nach Behandlung mit Kongorot 30 ). 

Bei manchen Algen sehen wir regelmaBig die neugebildete Wand 
einen SpaltungsprozeB durchmachen, so daB stets Einzelzellen resiil- 
tiere-n, z. B. bei den Desmidiaceen ; bei anderen bleiben die Wande 
intakt und es resultieren je nach der Art des Wachstums und der 

29) Harper 1908 Bull. Univ. of Wisconsin S. 207. 

30) Klebs 1896 Ueber die Fortpflanzxmgsphysiologie d. niederen Orga- 
nismen. Jena. S. 338. 
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Teil.ung Zellfaden, Flachen ocler Korper. Wenn aber keinerlei Dif- 
ferenzierung zwischen den Zellen eintritt, konnen diese auch nacli- 
traglieh noch sich olme Schaden isolieren, und einen solchen Zerfall 
eines primitiven Gewebes kann man oft miter ganz bestimmten 
aufieren Eingriffen sehr rasch erfolgen sehen. In diesern Sinne 
wirken schadliche chemische Substanzen aller Art, Induktions- 
schlage etc. 31 ). 

Polaritat. Eine groBere Komplikatlon im Thallus und da- 
rn it eine reicliere Entwicklungsfahigkeit tritt mit der Ausbildung 

einer polaren Dif f erenzierung 
ein, mag diese sick an der Einzelzelle 
oder an einem Zellkomplex einsteilen. 
Mit dieser Dif f erenzierung ist dann 
meistens auch ein Vegetationspunkt 
gegeben, yon dem das weitere Wacks- 
tum ausgeht. 

Beispiele ftir polares Wachstum 
an der Einzelzelle finden sich bei 
den Phycomyceten und bei den Sipho- 
neen. So hat die Mucorzelle eine 
weiterwachsende Spitze und eine nicht 
wachsende Basis. Komplizierter liegen 
die Verhaltnisse bei den Siphoneen, 
wo eine Zelle einen distinkten Wurzel- 
pol und Sprofipol erzeugt. In anderen 
Fallen wird SproBpol und Wurzelpol 
bei der Zellteilung getrennt, z. B. bei 
der keimenden Spore von Equisetum 
und der Eizelle von Fucus. 

Vielfach sind auBere Faktoren, 
einseitig einwirkend als Ursachen der 
Polaritat erkannt worden. So ist 
schon friiher gezeigt worden, wie bei 
Equisetum und Fucus die polare Aus- 
bildung durch einseitiges Licht be- 
dingt oder wenigstens gerichtet wird 
(S. 57). Gerade bei Fucus konnte 



Fig. 55. Basidiobolus Banarum auf 
Gelatine gewachsen. Die Gelatine 
wurde an der punktierten Linie ab- 
geschnitten und durch neue ersetzt. 
JDarauf machen die alten (dunkel 
gehaltenen] Zellen Fortsatze (hell 
gehalten) in Bichtung der Nahr- 
stoffzufuhr. Ihre bisherige Polaritat 
wird dabei umgekehrt. Nach Eaci- 
; BORSKI. 


besonders genau studiert werden, in 


welchem Stadium der Entwicklung eine 
einseitige Lichtwirkung diesen Erfolg 
hat und wie lange sie dauern muB ; es 
wurde gezeigt, daB nach Ablauf einer 
gewissen Zeit die Polaritat derartig befestigt ist, daB sie nun nicht 
mehr geandert werden kann. In anderen Fallen sind einseitige 
chemische Reize als polbestimmend erkannt. Andererseits kann 
aber schon bei der Zelle die Bestimmung liber Basis und Spitze ganz 
von inneren Ursachen bedingt sein. 

Allgemein ist auf dieser Stufe der Entwicklung die Polaritat 
nie sehr fest induziert, vielmehr ist sie lange Zeit hindurch oder 
dauernd labil, d. h. veranderimgsfahig. So konnen die als Blatter 
bezeichneten Zellabschnitte von Bryopsis durch Verdunklung stets 


31) Benecke 1898 Jahrb. wiss. Bot. 32 453. 
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in Wurzelschlanciie verwandelt werden 32 ), bei Dasycladus werden 
umgekehrt die Wurzelpole durch verschiedene E ingriff e zu SproB- 
polen 33 ) ; und selbst zu einer volligen Aufhebung der Polaritat 
kann es kommen. So ist bekannt, dab unter Umstanden 35 ) die Mueor- 
zelle zu grofien Kugeln wird, ahnlich wie ja auch die Zelie von 
Basidiobolus zu Kugeln anschwellen 36 ) kann (vgl. S. 72). Etwas 
Aehnliches findet sich auch bei Hydrodicton, wo die Schwarmspore 
polar ist, die aus ihr hervorgehende Thalluszelle aber insofern ge- 
iindert erscheint, als sie zwei gleiche Pole besitzt. 

Audi am Zell fa den, der im wesentlichen aus gleichen Zellen 
besteht, kann polare Differenzierung auftreten, so z. B. bei Oedogonium. 
Sie findet ihren Ausdruck in der Ausbildung der Basalzellen, die 
mit einer Rhizoidbildung dem Substrat aufsitzen, und es ware zu 
untersuchen, ob etwa wie bei Cladophora (S. 102) jede einzelne Zelle 
polar gebaut ist. Stabil ist diese Polaritat dann freilidi nicht, denn 
es ist bekannt, dafi bei Ausbildung von Schwarmsporen die neue 
Aclise um 90° von der bisherigen abweicht. Ebenso ist im Zell- 
faden eines Basiobolus die Polaritat labil; einseitige Zufuhr von 
Nall r s to f fen kann die Seite der Zelle, die fur gewohnlich als Basis 
funktioniert und keinerlei Wachstum mehr zeigt, in die Spitze ver- 
wandeln, also die Polaritat vollig umkekren 34 ) (Pig. 55). 

Nicht selten begegnet man auf dieser Stufe der Entwicklung 
dem Pall, dafi ein Zellfaden bei fortschreitender Entwicklung zur 
Bildung von Zellflachen ilbergeht (Parnprothallien, Lebermoose). 
Ftir die Parnprothallien ist schon frtiher mitgeteilt worden, unter 
welchen Bedingungen der Beleuchtung das geschieht. Dagegen ist es 
hier bis jetzt nicht gelungen, die Ursachen zu erforschen, die schliefi- 
lich zum Endstadium der Entwicklung fuliren, zum Wachstum in der 
dritten Richtung, zur Zellkorper bildung 37 ). 

Verzweigung. Ein Problem ftir sich ist die Verzweigung, 
denn sie kann auf alien Stufen der thallosen Entwicklung eintreten, 
also bei der Zelle, dem Zellfaden, Zellflache und Zellkorper. In 
wenig regelmafiiger .Weise verzweigt sich die Zelle der Phyco- 
myceten, wo hinter der fortwachsenden Spitze ein neuer seitlicher 
Vegetationspunkt angel egt wird. Da offenbar die Zahl, die gegen- 
seitige Entfernung und die Wachstnmsenergie soldier Seitenzweige 
individuell sehr verschieden ist, so mtissen aufiere Paktoren von 
Einflufi auf die Verzweigung sein. In Pilzkulturen auf Agar 38 ) 
treten z. B. bei Saprolegnia eine Anzahl radial ausstrahlender 
Haupthyphen auf, die sich hinter der Spitze verzweigen. In dem 
Mafic wie die Peripherie des rundlichen Mycels sich erweitert, 
biegen einzelne Seitenzweige dieser Haupthyphen in die Radial - 
richtung ein und werden selbst zur Haupthyphe, wahrend ihre 
Schwesterzweige bald das Wachstmn einstellen. Die zentrifugale 
Wachstumsrichtung der Haupthyphen ist durch negativen Chemo- 
tropismus, Plucht vor clen eigenen Stoffwechselprodukten, bedingt. 

32) ~Noll 1900 Ber. Bot. Ges. 18 444. Winkler 1900 Jahrb. wiss. Bot. 
35 449. Berthold 1882 Jahrb. wiss. Bot. 13 569. 

33) Wulff 1910 Ber. Bot. Ges. 28 264. 

34) Raciborski 1907 Bull. Ac. Cracovie. 898. 

35) Ritter 1913 Jahrb. wiss. Bot 52 351. 

36) Raciborski 1896 Flora 82 107. Wehmer 1913 Ber. Bot. Ges. 31 257. 

37) Klebs 1917 Sitzber. Heidelb. Akad. (B, 3) S. 130. 

38) Muller 1922 Beitr. z. allgem. Bot. 2 271. 
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Bei Botrydium verhalten sich im Zusammenhang mit der so ver- 
scliiedeneii Funktion die zwei Teile der Zelle gaiiz verschieden : der 
eine oberirdische wird zur chlorophyllfiihrenden Kugel, der andere 
im Substrat verborgene zum reich verzweigten Rhizoid. Sehr regel - 
maBige Verzweigungen treten uns an den Blattern von Bryopsis ent- 
gegen, wo Seitenglieder alternierend zweizeiiig angelegt werden und 
endlich bei Dasycladus (Fig. 56), wo ein stammahnlicher Achsial- 
teil der Zelie an seinem Vegetationspunkt regelrecht alternierende 
Wirtel von Blattern erzeugt, wie wir sie auch beim hoheren viel- 
zelligen Vegetationspunkt des Kormus wiederfinden. Bei Bryopsis 
und Dasycladus aber ist der ganze Thallus einzellig, auch die 
Seitenglieder nicht durch Querwande abgegliedert. 

In einem gewissen Gegensatz zu diesen Formen steht dann 
ein Thallus, der bei ahnlicher Verzweigimg durch Querwande 
gegliedert ist. Als Beispiel sei das Mycel etwa von Aspergillus 39 ) 
betrachtet. Hier gehen aus der Spore ein oder mehrere Keim- 
schlauche hervor; einer ist jedenf alls am meisten gefordert, er liber- 
nimmt also die Ftihrung im Wachstum. W&hrend 
er an der Spitze weiter wachst, gliedert er sich 
durch Querwande und treibt alternierende, seitliche 
Zweige. Manchmal erfolgt zuerst die Querwand- 
bildung und dann erst die Auszweigung, manchmal 
ist es auch umgekehrt. Die Bedingungen sind nicht 
naher erforscht. Auch wenn die Scheidewande nach- 
traglich eingeschoben werden, entspricht schlieJS- 
lich jedem Seitenzweig eine Zelle am Hauptfaden. 
Und diese Zellen haben annahernd gleiche GroBe, nur 
Fig. 56. Dasycladus die Spitzenzelle ttherragt alle andern urn das 3 — 6- 
^ISftSSiSW.'-rnffc fache an Lange. Die Form dieses Thallus ist aber 
weitgehend modifizierbar. Schwache Storungen, 
z. B. durch mechanische Eingriffe, durch Ver- 
diinnung der Nahrlosung, durch Zunahme der Tern- 
peratur ftihren zu einer Wachstumshemmung. Bald 
aber tritt Anpassung an die neuen Verhaltnisse ein und das Wachs- 
tum wird wieder aufgenommen. Bei anderen Pilzen fehlt diese 
Akkommodation, und die Sistierung des Wachstums ist eine.dauernde. 
Starkere Storungen ftihren auch bei Aspergillus jzur Hemmung des 
Wachstums im Hauptfaden. Die Scheitelzelle schwillt keulig bis 
kuglig an, und die alte schon mehr oder minder ausgewachsene Mem- 
bran alterer Zellen fangt an, neue Auszweigungen vorzutreiben. 

Es muB darauf verzichtet werden, auch nur annahernd alle 
Formen des Thallus anzuftihren, um so mehr als kaum Studien tiber 
ihre Abhangigkeit von auBeren Faktoren vorliegen. Es sei aber, 
um die komplizierteren Formen wenigstens zu streifen, einmal an 
Chara erinnert, wo anscheinend die ganze Gestalt beherrscht wird 
von den mathematisch gesetzmaBigen Teilungen der Scheitelzelle 
und ihrer Segmente, und wo jedenfalls wenig Aussicht besteht, 
irgendwelche Abanderungen experimentell herbeizuftihren. Anderer- 
seits sei der Siphoneen, wie Codium, gedacht, wo bei geringer auBerer 
Differenzierung und vollkommenem Fehlen der mathematischen 
GesetzmaBigkeit doch ein hochst merkwiirdiger innerer Bau besteht. 



ojetationspunkt mit 
drei Wirteln von 
Aesten. Vergr. 40. 
Naeh Cramer. 1887. 


39) Hahmann 1913 Wachstumsstorungen bei Schimmelpilzen. Diss. Leipzig. 
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4. Der Vegetationspunkt des Kormus. 

Ber Kormus wird vom Vegetationspunkt aufgebaufc, genauer 
gesagt von zwei differenten Vegetationspunkten, die sich an der Ei- 
zelle ansbilden. Die Ursachen der polaren Entwicklung der Eizeile 
sind unbekannt. Man kann zwar vermuten, dab diese JPolaritat erst 
durch die Befruchtung oder nach ihr induziert wird, aber bestiinmt 
weiB man auch das nicht. Sicker ist nur, daB man durch auBere 
Einfliisse diese Polaritat nicht bestimmen kann; in diesem Sinne ist 
es also erlaubt, von inneren Ursachen zu sprechen. Ist einmal ein 
Wurzelpol und ein SproBpol ausgebildet, so kann man im allgemeinen 
den einen nicht in den anderen uberfiihren. Trotzdem ist mit der 
Konstituierung der zwei Vegetationspunkte keine Trennung der Sub- 
stanz in dem Sinne erfolgt, daB der eine nur Wurzeln, der andere 
nur Sprosse bilden konnte. 

Bie entwicklungsphysiologischen Probleme nun, die uns bei 
Betrachtung des Kormus entgegentreten, sind folgende: 

1) Die Vegetationspunkte bilden nicht nur durch Wachstum 
eine Verlangerung des Achsenteiles, sondern sie liefern auch seitliche 
Verzweigungen. Diese entstehen bei der Wurzel anders als am SproB 
und sind dort einfache Seitenwurzeln, hier differenziert in Blatter 
einerseits, Seitensprosse andererseits. Immer aber ist ihre Stellung 
eine gesetzmaBige. Es fragt sich, konnen wir in die Ursache dieser 
Stellung einen Einblick gewinnen ? 

2) Die embryonal en Zellen der Vegetationspunkte sind alle 
gleich — es gehen aber aus ihnen ganz verschiedene Gewebe hervor. 
Ebenso sind die jugendlichen Blatter am Vegetationspunkt ganz 
gleich, und doch kann der fertige SproB uns als typischer LaubsproB, 
als NiederblattsproB oder als BliitensproB entgegentreten, und diese 
drei Mdglichkeiten schlummern schlieBlich in jedem beliebigen Vege- 
tationspunkt. Was aus einer Knospe wird, hangt nur von den Be- 
dingungen ab, unter denen sie sich entwickelt. 

An dieser Stelle kann nur die erste Frage besprochen werden; 
die zweite folgt erst im 8. Abschnitt. 

Blattstellung. Nur ausnahmsweise stehen die Blatter vollig 
regellos am Stengel; ineist nehmen sie mehr oder weniger streng 
gesetzmaBige Stellungen ein. Zwei Typen werden da unterschieden : 
die W i r t e 1 stellung, bei der mehrere Blatter an eineiri Knoten 
gleichmaBig verteilt auftreten, und die S chr a uben stellung, bei der 
nur ein Blatt am Knoten gebildet wird. Bei der letzteren kann man 
die Blatter, von einem alteren zu immer jungeren fortschreitend, 
durch eine Schraubenlinie verbinden, bei der ersteren gibt es so viele 
solcher Schraubenlinien als Glieder im Wirtel auftreten, und jede 
Schraube umfaBt nur einen Teil aller Glieder, bei n-Gliedern im 
Wirtel 1/n aller Glieder. 

Wohl am regelmaBigsten sind die zweigliedrigen Wirtel (de- 
kussierte Stellung) aufgebaut. Wirtel mit hoherer Gliederzahl zeigen 
schon ofters insofern Abweichimgen von der Norm, als die Zahl der 
Glieder schwankt und beim Uebergang von einer Gliedzahl zur 
anderen die rcgelmaBige Alternanz der Wirtel gestort sein muB, ja 
uberhaupt die Wirtelstellung eine Zeitlang Schraubenstellungen Platz 
machen kann. Uebrigens kommen solche Storungen auch bei dekus- 
sierter Blattstellung vor. : ■ 
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Die Schraubenstellungen folgen iiberwiegencl der sogenannten 
Hauptreihe, d. ii. die einzelnen ^ Blatter treten im fertigen Zustand 
in Divergenzen von 1 / 2 , Vs , 2 /o> 3 /s us ^* au f* Dabei zeigen aber 
schon die einzelnen Sprosse einer Pflanze weitgehende individuelle 
Abweichungen ; man findet an ihnen verse hie dene Werte dieser 
Hauptreihe oder gar Werte aus einer anderen Reihe. 

So ergibt sich also schon durch die Beobachtung in der Natur 
die Tatsache, daB die Blattstellung keine streng erblich fixierte 
Eigenschaft einer Pflanze sein kann, und es wird wahrscheinlich, 
dab sie experimentell beeinfluBbar sein wird. Die Anlage der Blatter 
in der bestimmten Stellung erfolgt nun aber am Vegetationspunkt. 
Es fragt sich, was veranlaBt den Vegetationspunkt, die Blatter in 
gesetzmafiiger Stellung anzulegen? 

Die meisten Blattstellungstheorien nehmen einen EinfluB der 
vorhandenen Blatter auf die neu hinzu kommenden Anlagen an, 
Es ist zu betonen, daB ein exakter Beweis fur diese Annahme nir- 
gends vorliegt, und daB in bestimmten Fallen zweifellos Vorgange 
im Innern des Vegetationspunktes mafigebend sind fur die Stellung 
der Seitenglieder. Das trifft z. B. sicher zu bei Vegetationspunkten 
mit Scheitelzelle und gesetzmaBiger Aufteilung ihrer Segmente, wo- 

bei die Blatter enge Beziehimgen zu 
den Segmenten haben. Auch kann ja 
fur die ersten Blatter am Vegetations- 
punkt des Embryos hoherer Pflanzen 
von einem EinfluB anderer Seiten- 
glieder noch keine Rede sein. Immer- 
hin ist es aber doch recht wahr- 
scheinlich, daB solche Einfltisse 
vielfach existieren. Leider macht die 
Umhiillung des Vegetationspunktes mit 
jungen Blattern eine experimentelle 
Forschung auf diesem Gebiet aufier- 
ordentlich schwer. Deshalb sind denn 
auch die Theorien der Blattstellung auf 
Fig- 57 - Grund morphologischer und entwick- 

lungsgeschichtlicher Beobachtungen 
entstanden und wir konnten hier ganz liber sie hinweg gehen, wenn 
es sich nicht bei dem hohen Interesse, das dieser Frage zuk'ommt, 
doch empfehlen wlirde, wenigstens anzudeuten, welche Meinungen 
ausgesprochen wurden, welche Fragen der Beantwortung harren. 

Es war W. IIofmexster, der zuersfc einen gewissen Einblick in die Ursachen 
der Blattstellung gewann. Er fand, daB die jungen Blatter in der groBten 
Liicke oberhalb der alteren Blatter entstehen. Im .Eaile der Quirlstellung ist 
diese groBte Liicke am leichtesten zu bestimmen: sie findet sich genau iiber 
der Mitte zwischen zwei Gliedern, die Alternanz des folgenden Quirls findet 
also ihre Aufklarung durch diese Stellung iiber der groBten Liicke. Belrachtet 
man als einfachste Schraubensteliung die 1 / 2 Stellung, so wird ein Blattt ur- 
spriingiich in Gestalt einer Halbkugel aufgetreten sein, bald aber, seitlich sich 
ausbreitend, den ganzen Umfang des Vegetationspunktes eingenommen haben. 
Die groBte Lucke ist hier natiirlich nicht iiber dem Mittelpunkt des B lattes, 
wo es am meisten im Wachstum gefordert ist, sondern iiber dem schmalen 
Rand, also in einer Divergenz von 1 / 2 vom Mittelpunkt. Betrachtet man endlich 
kompliziertere Schraubenstellungen auf abgerollter Oberflache, so fallen da als 
Schragzeilen (Parastichen) in Fig. 57 z. B. die 34er und 55er Zeilen auf. Der 
Mittelpunkt eines Blattes, das oberhalb von 199 und 178 steht und in „die 
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grofite Liicke fi zwischen diesen beiden Blattern fallt, wird gefnnden, indem Rian 
vom Mittelpunkt von 199 und 178 je einen Kreis mit doppeltem Radius der 
Organgrobe zieht. Der Schnittpunkt dieser Kreise gibt den Mittelpunkt fiir 
Blatt 233. In der gleichen Weise kann man a lie Parastichen weiterbauen. 

Diese Vorgange sind verstandiich, wenn man annimmt, dab die bereits 
angelegten Blatter einen Einflub auf die dumber liegende embryonale Masse 
ausiiben. Wenn man zunaehst einmal an steile Vegetationspunkte denkt, wie sie 
bei Wasserpflanzen vorkommen, so isfc da die eigen tiiehe Kuppe offenbar noeli 
nicht befahigfc, Blatter zu bilden. In einer gewissen Entfernung aber von der 
Kuppe und oberhalb von den jiingsten sichtbaren Anlagen erfolgt die Blatt- 
bildung. Zweifellos wird in dieser Zone jeder beliebige Punkt irn Prinzip Im- 
stande sein, sich zu einem Blatt vorznwolben ; wenn aber tatsachlich nur an 
bestimmten Stellen, die Beziehungen zu den vorhandenen Anlagen zeigen, 
neue hervorsprieben, liegt die Annahme nalie, dab eben von Ietzteren ein 
Einflub auf den Vegetationspunkt ausgeiibt wird. Schwbndenbr 40 ) hat seiner - 
zeit 'einen mechanischen Einflub angenommen. Er betonte, dab die neue 
Anlage in Kontakt stehe mit der vorangekenden. Da bei Seitenachsen an 
den Stellen, wo der Hauptsprob und das Tragblatfc allenfalis einen Druck auf 
die junge Knospe ausiiben konnten, keine Blattbildung erfolgt, nimmt Schwen- 
xjener in diesen Fallen an, dab die ersten Anlagen an Stellen geringsten Druckes 
entstehen. Schumann und Weise 41 ) baben diese Drucktheorie auch auf den 
Hauptvegetationspunkt iibertragen, nehmen also an, dab jede Anlage an einer 
Steile geringsten Druckes entstehe. Es . isfc aber ein soleber Druck 
nicht nachgewiesen, ja nicht einmal wabrscbeinlich, denn aueb der von Schwen- 
dener vorausgesetzte feste Kontakt ist durcbaus nicht iiberall gegeben 42 ). 
In veranderter Form scbeint Schuepp 43 ) neuerdings diese meehanische Tbeorie 
der Blattstellung aufleben. lassen zu wollen, indem er innere Drucke, durch 



Fig. 58. Vegetationspunkt eines Fig. 59. Infloreszenz von Vicia craeca. 

Blattes von Caulerpa obscura. Nach 1 Von der Bauchseite, 2 von der 

Reinke. Ruckenseite. Nacb Goebel. 

Gewebespannung bedingt, im Vegetationspunkt nacliweist und ihnen eine ahn- 
liohe RoIIe zuweist, wie sie den auberen Drunken von der ScHWENDENERschen 
Scbule zugesprochen wurde. Weim man bedenkt, dab die exakte Grundlage 
der Tbeorie iiberbaupt immer gefehlt bat, und ferner an die regeimabige Blatt- 
stellung an den Vegetationspunkten einzelliger Sipbonen denkt, wo docb Drucke 
ganz ausgeschlossen sind (Fig. 58), so wird man den Wert dieser Hypothesen 
nicht zu bocb einschatzen. Vie! wahrseheiiilicher als solcbe meehanische Be- 
einflussung ist eine stof fliehe 44 ). Stellt man sich vor, . dab die junge 
Blattanlage dem Vegetationspunkt Sfcoffe entzieht, und dab dieser Entzug am 
starksten in der Mitte der Anlage ist, und sich aueb nocb liber deren Rand 
binaus geltend maebt, so wird man seblieblieb an eine Steile kommen, wo 
dieser Einflub ausgeklungen ist ; da wird das naebste Blatt entstehen. Im 

40) Schwendener 1878 Meehanische Tbeorie der Blattstellung. Leipzig ; 
vgl. dazu: Winkler 1901 u. 03 Jahrb. wiss. Bot. 36 1 u. 38 501. Falkenberg 
1901 Die Rhodomeleen des Golfes von Neapel. Berlin. Berthold 1904 Zur 
Pbysiologie der pflanzlichen Organisation 2 I. Leipzig. 

41) Schumann 1890 Unters. fiber Bliitenanschlub. Leipzig. Weisse 1894 
Jahrb. wiss. Bot. 26. 

42) Raciborski 1894 Flora 78 u. 79. Voechtjng 1902 Jahrb. wiss. Bot 
38. Winkler zit. in 40. 

43) Schuepp 1914 Ber. Bot. Ges. 32 328; 1921 ebenda 39 249. 

44) Schoute 1913 u. 1914 Ree. d. trav. bot. nderl. 10 u. 11. 

Benecke u. Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. II. 10 


146 3. KapiteL 

einzelnen werden sich versckiedene Typen des Vege tat ionsp unk tes verschieden 
verbal ten. 

Eine sehr grode Rolle spielt bei alien diesen Theorien die relative Grode 
der Seiter; 0 i*gane zum Vegetationspunkt ; solan^e diese unverandert ist, wird 
die Blatt&tellung regelmadig weiter gebaut ; tritt in ihr eine Veranderung ein, so 
mud, wie Schwendener durch Konstruktion 45 ) gezeigt hat, auch die Blatt- 
stellung sich andern. Es sei auf die Arbeiten von Weissb und Sghoute ver- 
verwiesen 41 ) 44 ). 

Die anderen Theorien sehen im Vegetationspunkt selbst den ma%ebenden 
Faktor fur die Orientierung der Blatter. Besonders Goebel 46 ) hat neuerdings 
diese Ansicht verfochten und Hirmer 47 ) ist ihm nachgefolgt. Zugunsten 
von ihr kann man neben deni Vegetationspunkt maneher Algen, von denen 
oben schon die Rede war, vor allem auch auf gewisse Sukkulenten verweisen, 
wo nur gewisse Langslinien (Orthostichen) des Vegetationspunktes Blatter er- 
zeugen konnen, andere, daneben liegende Stellen aber frei von Blattanlagen 
bleibeu. Bei der 1 /VStellung soli es die bilaterale Symmetrie des Vegetations- 
punktes mit sich bringen, dad nur an zwei gegenuberliegenden Stellen Blatter 
auftreten konnen, und es soli ganz allgemein die Symmetrie des Vegetations- 
punktes madgebend fiir die Blattstellung sein. Am deutlichsten z, eigen dorsiventrale 
Organe, clad nicht jede Stelle am Vegetationspunkt mit Blattanlagen ausge- 
fiilit wird (Fig. 59). 

Es ist zweifellos sehr verdienstvoll, wenn Goebel betont hat, dad die 
Blattstellungjstkeorien auf Beobachtungen am Scheitei zu basieren sind und 
nicht von fertigen Zustanden ausgehen diirfen; konnte doch Hirmer zeigen, 
dad Stellungen wie 2 /s und 3 /s am Vegetationspunkt nicht vorkommen, sondern 
erst bei der Streckung der Sprosse aus den hocks ten Werten der Haupt- 
reihe entsteken. Eine wirkliche entwicklungsmechanische Theorie konnen wir 
aber zurzeit weder in den Andeutungen Goebels, noch in denen Hirmer! 
finden. Das geht z. B. aus der Betrachtung folgender Stellen hervor: Goebel 
(Organogr. I 202) weist bei Besprechung der schraubigen Anordnung der Seiten- 
zweige bei dekussierter Blattstellung auf gewisse Florideen hin und sagt dann : 
„diese Falle zeigen, dad eine „spiralige‘ c Anordnung lediglich durch innere 
Eigenschaften des Vegetationspunktes zustande kommt . . . ; es geniigt, wenn 
eine Baustoffzufuhr in der Richtung einer Schraubenlinie stattfindet (Spiro- 
t;rophie). fC Und S. 205 fiihrt er aus, dad ein bestimmtes Resultat „durch eine 
Asymmetric in der Zufuhr von Baustoffen“ zum Vegetationspunkt erreicht 
werde. — Auch Hirmer (z. B. S. 61) mackt die Blattstellung von der Art 
und von dem zeitlichen Verlauf des Zustroms des Baumaterials abhangig. So 
sagt er: „ist, was z. B. bei den Wirtelstellungen stets der Fall ist, die Zufuhr 
der ge&amten Menge von plastischen Stoffen am Vegetationspunkt vor Anlage 
der einzelnen Glieder einer Gruppe vollzogen, so werden die einzelnen Glieder 
der Systemkomponente (— Quirl) . . . eine symmetrische Stellung einnehmen. 
Anders in Fallen, wo das Baumaterial fiir jedes Organ nack Anlage des vorher- 
gehenden erst immer zugefiihrt werden mud. Hier resultiert bei notwendiger 
Weise sukzedaner Organanlage asymmetrische Organstellung." Auf Hirmers 
Prinzip der Sektoreneinschiebung, das wir fiir ein rein formal- deskriptives halten, 
wollen wir nicht eingehen. Man fragt sich: was wissen wir iiber „Spirotrophie‘ f , 
was wissen wir iiber die zeitliche Folge des Zustroms an Nahrmaterial zum 
Vegetationspunkt? Und wenn wir nichts wissen, wie kann man auf diesem 
Wege ein entwicklungsphysiologisches Verstandnis fiir die Blattstellung herbei- 
fiihren? 

Alles in allem treten uns auf diesem Gebiete mehr Fragen als Antworten 
entgegen, Hier war wenigstens darauf hinzuweisen, dad Fragen vorliegen, deren 
experimentelie Inangriffnahme nicht ganz auder dem Bereich der Mogiichkeit 
liegt. 

Yerzweigung des Kormus. Nur wenige Sprosse bleiben 
dauernd o’ der lange Zeit unverzweigt (Palmen, Fame). Die An- 
ordnung der Seit'enzweige wird in erster Linie von der Symmetrie 
des Sprosses bestimmt. Bei dorsiventraler Symmetrie konnen die 
Seitensprosse ganz ohne Beziehung zu den Blattern stehen, bei 


45) Schwendener 1895 Sitzungsber. Berl. Akad. (Ges. Abh. 1 184.) 

46) Goebel 1913 Organographie d. Pflanzen 2. Aufl. 1 185. 

47) Hirmer 1922 Zur Losung des Problems der Blattstellungen. Jena. 
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radiarer Symmetric pflegen sie in den „Blattachseln“ zu stehen. 
Meist wird in jeder Blattachsel eine Knospe angeiegt. Bei vielen 
Coniferen 1st das anders, da tragen nur einzelne Blatter Achsel- 
knospen. Sehr haufig zeigen sich bei der Weiterentwicklung der 
Knospen Engleichheiten. Die hochstehenden sind meist gefordert, 
die basalen bleiben als schlafende Knospen lang erhalten ohne aus- 
zutreiben. Bei dekussierter Blattstellung kann eine Knospe ernes 
Blattpaar es stark gefordert sein gegeniiher der anderen, und die 
saint-lichen geforderten Knospen s.ukzessiver Knoten zeigen eine 
gesetzmaJBige Anordnung. Aber niclit nur in der Anlage, sondern 
aucli in der Weiterentwicklung zeigen sich Einfltisse der Haupt- 
achse. Die Seitenzweige sind nicht selten do rsi ventral gebaut und 
nehmen eine von der Vertikalen abweichende Bichtung ein. Davon 
wird S. 286 weiter zu reden sein. 

Die Wurzel soli hier nicht eingehender besprochen werden. 
[hr Vegetationspunkt bildet keinerlei Seitenglieder aus. Solche 
treten in Gestalt von Seitenwurzeln erst in einiger Entfernung von 
ihm auf und zeigen Beziehung zum inneren Ban, weshalb sie erst 
spater behandelt werden konnen (S. 166). 

5. Restitution 48 ). 

Die Tatsachen. Der Aufbau der hdheren Pflanzen aus den 
Vegetationspunkten kann als „n or male Entwicklung" bezeichnet 
werden. Dabei erhalten sich die Vegetationspunkte im Prinzip un- 
begrenzt und bauen den Korper der Pflanze immer weiter. Der 
Korper aber besteht zumeist aus ausgewachsenen Zellen, aus Dauer- 
geweben, die ftir gewohnlich nicht wachsen und nicht in die Lage 
kommen, Entwicklungsvorgange einzuleiten. Enter Emstanden konnen 
aber auch aus Dauergewebe wieder Vegetationspunkte hervorgehen, 
wahrend sonst jeder Vegetationspunkt von seinesgleichen abstammt. 
Den Uebergang von Dauergewebe zu embryonal emGewebe findet man 
einmal bei gewissen sekundaren Geweben und dann bei Restitu- 
tio user sell ein ungen, wenngleich letztere nicht alle von Dauer- 
gewebe ausgehen. Enter Restitution versteht man die Fahigkeit der 
Pflanze,' verlorene Teile wieder bilden zu konnen. In der Regel er- 
folgt der Verlust durch Verwundung. Es ist bei frtiherer Gelegenheit 
darauf Shingewiesen worden, dab die V e r n a r b u n gs v o r g a n g e durch 
Kork- und Callusbildung nicht als Restitutionen zu bezeichnen sind. 
Denn hier entstehen ja nicht die verlorenen Teile wieder, sondern 
andere, eben Wundnarbengewebe. 

Nach dem Ort und der Art, wie das Verlorengegangene ersetzt 
wird, kann man mehrere Formen von Restitution unterscheiden, 
deren Umgrenzung und vor allem deren Bezeichnung leider von den 
verschiedenen Autoren ganz verschieden gefafit wird^ 8 ). Insbesondere 
hat das Wort ,,Regeneration“, das oft gleichbedeutend mit Re- 
stitution, oft aber auch in ganz slpeziellem Sinn gebraucht iwird, 
einen. recht verschiedenen Inhalt. Enter diesen Emstanden is t es 
wohl am besten, auf diese Ausdriicke ganz zu verzichten und 
deutsche Bezeichnungen einzuftlhren. Wir unterscheiden: 


48) Ungerer 1919 Die Reguiationen cler Pflanzen. (Rouxs Vortrage und 
Aufsatze 22.) Leipzig. 
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1. Wiederbildung, wenn das verlorene Organ an gleicher 
Stelie wieder gebildet wird; 

2. Neubildung, wenn in der Nahe des verlorenen Organs ein 
neu.es entsteht; 

3. Neuentf ai tung, wenn eine ruhende Organanlage durch 
den Verlust zum Austreiben veranlabt wird. 

Ein sehr einfacher Pall von Wiederbi Idling liegt vor, wenn 
ein Wachsuberzug Oder eine Cuticula, die entfernt warden, wieder 
neu entsteht 49 ). Erheblich komplizierter sind die Wiederbildungs- 
restitutionen, die bei einzelnen Zellen auch hoherer Pflanzen zu 
finden sind. So kann man z. B. durch Plasmolyse das Protoplasima 
gewissermaben seiner Zellhaut berauben, und es bildet sich in man- 
chen Fallen eine nene Zellhaut. Die so vervollstandigte Zelle kann 
dann das Wachstum und die Entwicklung wieder aufnehmen. 

Wiederbildung der verloren gegangenen Teile ist dann sehr ver- 
breitet bei Algen (insbesondere bei den Siphoneen) und bei Pilzen, 
auch bei den hochdifferenzierten Hutpilzen. 

Bei hoheren Pflanzen kann nach Entfernung der Wurzelspitze 
deren Neubildung aus der Wundflache erfolgen, vorausgesetzt, dab 
nur ein kleines Stuck des Vegetationspunktes, hochstens in einer 
Lange yon 0,5 mm, entfernt worden ist. Entsprechende Eingriffe 
am Vegetationspunkt eines Sprosses haben nicht den gleichen Er~ 
folg. Auch nicht alle Wurzelspitzen verhalten sich gleich; bei den 
Farnen z. B. fehlt eine solche Restitution. Dagegen ftihrt die Ab- 
tragung einer Langshalfte sowohl am Vegetationspunkt von Wur- 
zeln und von Sprossen, wie auch von j ungen Blattern recht haufig 
zu deren Wiederbildung. Alle diese Erscheinungen sind aber durch- 
aus auf jugendliche, embryonale Gewebe beschrankt. 

Sehr viel verbreiteter ist die Restitution durch Neubildung. 
Hier tritt also in einer gewissen Entfernung unter der Wunde 
oder im Innern eines Callus die Neuanlage der fehlenden Organe auf. 
Auch an quer abgeschnittenen SproJBvegetationspunkten konnen solche 
Neubildungen auftreten, die manchmal Wiederbildung vortauschen 50 ) f 
Sehr verbreitet ist sie z. B. an den Stiimpfen gefallter Baume, wo 
ein cambiogener Callus massenhaft Knospen produziert. Solche Neu- 
bildung von Knospen findet bei vielen Pflanzen auch an abgeschnitte- 
nen Wurzelstticken statt und selbst Ausschnitte mitten aus der 
Kartoffelknolle sind zur Sprobbildung befahigt. Wenn auch in der 
Mehrzahl der Falle die Entstehung dieser Sprosse eine endogen© 
ist, wie normal bei Wurzeln, so fehlt es doch nicht an Beispielen, 
in denen die Neubildung von Epidermis zellen ausgeht. Die Art, 
wie Begonien aus Blattern vermehrt werden, ist bekannt: werden 
die Blatter, mit Einschnitten durch den Hauptnerven versehen, auf 
feuchten Sand gelegt, dann bildet sich an jedem basalen Schnittende 
aus dem Nerven ein Callus, an dessen Aufbau auch die Epideifmis- 
zellen beteiligt sind. Durch Wachstum und Te-ilung einer Epidermis- 
zelle des Callus wird dann der neue Sprofi hergestellt, der sich be- 
wurzelt und selbstandig wird. Es verdient aber hervorgehohen zu 
werden, dab bei diesem Objekt, auch in einiger Entfernung 
vom Callus, aus un veranderten Epidermiszellen neue Sprosse sich 

49) Tittmann 1897 Jahrb. wiss. Bot. 30 116. 

50) Linsbauek 1915 Denkschr. d. Wiener Akad. 93. 
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erlieben konnen, so daB also einer normalen Epidermiszelle dieser 
Pflanze zweifellos die Faliigkeit zukommt, eine Knospe zu erzeugen. 
Man sieht daraus, daB die Callusbildung keine notwenclige Vor- 
be ding ung ftir die SproBbildung ist. 

Neuentfaltung tritt dann auf, wenn in der Nahe der Wunde 
schon die Anlage des betreffenden Organes in ruhendem Zustand 
vorhanden ist. So sieht man haufig schlafende Knospen an Baumeii 
austreiben wenn die Spitze der Triebe entfernt wurde. Es gibt aber 
neben solchen makroskopisch sichtbaren Anlagen auch andere nur 
mikroskopisch nachweisbare. An den Blattern von Bryophyllum 
bleiben an der Einkerbungsstelle gewisse Zellen embryonal mid sie 
wachsen nach Abtrennung der Blatter von der Pflanze zu Sprossen aus.. 

Aehnlich wie Sprosse konnen auch Wurzeln nach Verietzungen 
an Wurzeln, Stengeln oder Blattern entstehen, und zwar sowohl aus 
schon vorhanden en Anlagen, wie auch aus vollkonimenenNeubildungen. 
Diese sehr verbreiteteEigenschaft derPflanzen, abgeschnittene Zweige 
durch Wurzelbildung zu vervollstandigen, benutzen die Gartner in 
ausgedehntem MaBe bei der sog. Vermehrung durch Stecklinge. 
Die Wurzelbildung wird durch Feuchtigkeit und hohe Temperatur 
sehr befordert. Dagegen geht der Pflanze im allgemeinen die 
Faliigkeit ab, abgeschnittene Blatter oder Blatteile zu ersetzen. 
Eine Ausnahme macht die jugendliche Pflanze von Cyclamen persi- 
cum 51 ). Wird hier die Blattspreite abgeschnitten, so entsteht in 
geringer Entfernung vom Wundrand an beiden Flanken des Blatt- 
stieles eine Wucherung, die zur Ausbiidung eines Organs ftihrt, das 
nach auJBerer Form und innerem Bau als eine Blattlamina bezeichnet 
werden muB. Nach den Ausfiihrungen Goebels handelt es sich hier 
aber nicht etwa urn eine Wiederbildung, wie an der dekapitierten 
Wurzelspitze, sondern urn die Entfaltung einer Anlage, die ftir ge- 
wohnlich verkiimmert. In der Eegel entstehen bei der Restitution 
nicht solche Organe von begrenztem Wachstum, sondern neue Vege- 
tationspunkte, und als typische Reaktion auf die Entfernung 
der Blattspreite sehen wir gewohnlich ein Absterben und Abgliedern 
des nutzlosen Blattstiels eintreten (vgl. S. 103). 

Die angeftihrten Beispiele von Erfolgen der Verwundung haben 
uns mit einer Ftille von Restitutionen bekannt gemacht: die Pflanze 
besitzt die Faliigkeit, fehlende Teile wieder zu bilden, und da mtissen 
auch Zellen, Gewebe, Glieder, deren Entwicklung in der normalen 
Ontogenese abgeschlossen ist, wenn ihr Zusammenhang mit den 
tibrigen Teilen der Pflanze gestort wird, zu neuer Gestaltung schreiten. 
Restitutionen treten ebenso an den abgeschni ttenen Teilen wie 
an den restierenden Stumpfen auf. Wir werden nicht umhin 
konnen, anzunehmen, dab die Befahigung zu derartigen Lebens- 
auBerungen in jeder protoplasmatischen Zelle vorhanden ist und 
nur ftir gewohnlich durch die Beziehungen der Teile untereinander 
unterdriickt wird. 

Ursachen der Restitution. Gewisse auBere Bedingungen, Tem- 
peratur, Feuchtigkeit etc. sind allgemein die Voraussetzung einer 
Restitution. Wenn aber diese Bedingungen erftillt sind, sehen wir 
bei manchen Pflanzen jedes beliebige Organ zur Restitution schreiten, 


51) Hildebrand 1898 Die Gattung Cyclamen, Jena; 1906 Ber. Bot. Ges. 
24 39. Winkler 1902 Ber. Bot. Ges. 20 81. Goebel 1902 Biol. Cbl. 22 435. 
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wall rend bei anderen nur junge Zellen dazu befahigt sind, Oder das 
Restilutioiisveniiogen iiberhaupt fehlt, Das sind spezifische und un- 
erklarliche Differenzen. Von ihnen abgesehen, finden wir aber, 
daB allgemein die niederen Pfianzen, die eine geringe Gewebe- 
differenzierung aufweisen, leichter regenerieren, als die Iioheren 
Pfianzen, und bei den letzteren pflegt die Restitutionsfahigkeit in 
deni MaJSe abzunehmen, ais die Gewebedifferenzierung fortschreitet. 
Audi bei so eminent restitutionsfahigen Pfianzen, wie den Leber- 
moosen, sind die am einseitigsten ausgebildeten Zellen, wie die 
Wurzelliaare oder die Schleimzellen, nidit mehr imstande, die ganze 
Pflanze aufzubauen, was z. B. die Assimilationszellen konnen. Es 
ist deshalb wahrscheinlich, wenn audi nidit exakt zu erweisen, daB 
samtliche Zellen des Organismus bei ihrer Anlage die Fahigkeit* 
Jhaben, den ganzen Organismus aufzubauen — daB sie aber diese 
Fahigkeit immer mehr verlieren, je mehr sie speziellen Funktionen 
zu dienen haben 62 ). 

Die Ursachen der Restitution sind bis jetzt mehr in nega- 
tiver Hinsidit bekannt. So konnen wir vor alien Dingen sagen, daB 
nidit etwa die Verwundung als solche Restitution auslost. Viel- 
fadi kann ein Objekt sekr sdiwer verwundet werden, namentlich 
durdi Langsschnitte, ohne daB Restitution eintritt, wahrend um- 
gekehrt die Restitution erfolgt, wenn Querwunden oder gar die Ent- 
fernung der Rinde in einer ringformigen Zone eingetreten sind. Viel- 
fadi beobachtet man auch ohne alle Verwundung Restitution. Sprosse 
auf den Blattern von Begonia, Bryophyllum oder Utricularia treten 
z. B. nidit nur auf, wenn diese Blatter abgesdmitten werden, 
sondern auch nach Entfernung oder Inaktivierung der Vegeta- 
tionspunkte. Eine „Xnaktivierung u lafit sich z. B. herbeifiihren 
durch mechanische W achstumshemmung (Eingipsen), durch chemische 
W achstumshemmung (W asserstoff atmosphare) und eventuell schon 
durch Verdunklung. Auf jede dieser Einwirkungen hin hat man 
Restitution beobachtet. In manchen Fallen gentigt es schon, das 
wachsende Organ durch einen bis aufs Holz gehenden Ringelschnitt 
von der tibrigen Pflanze abzutrennen, urn eine Ersatzbildung zu be- 
wirken 54 ). 

Fragt man dann weiter, worm nun eigentlich die Einflusse des 
wachsenden bzw. funktionierenden Organs bestehen, weshalb seine 
Tatigkeit andere Organe an der Entwicklung hindert, so mtissen wir 
gestehen, daB wir das nicht wissen. Doch sind vielfach Gedanken 
Tiber die Beeinflussung ausgesprochen worden, die wenigstens den 
Wert haben, zu neuen Forschungen anzuregen. Im allgemeinen sucht 
man nach s toff lichen Beziehungen zwischen den Teilen der Pflanze 
und kann dann entweder mit Ereera 55 ) annehmen, daB vom funk- 
tionierenden Organ Hemmungsstoffe ausgehen, oder daB umgekehrt 
dieses Organ gewisse Stoffe an sich reiBt, die somit den anderen 
Teilen entzogen werden. Die letztere Hypothese ist eingehender 
diskutiert worden; insbesondere hat man mit der Moglichkeit einer 

52rG0EBEL 1905 Flora 95 384. 

53) ‘Goebel 1902 Biol. Cbl. 22 385 ; 1905 zit in 52 ; 1908 Experimentelle 
Morpliologie Leipzig. Flebs 1903 Willkiirliche Entwicklungsauderungen bei 
Pflanzen. Jena. Me Callum 1905 Bot. Gaz. 40 97 u. 241. ‘ voechting 1906 
Bot. Zte. 64 101. 

54) Voechting 1904 Jahrb. wiss. Bot. 40 144. 

55) Errera 1905 Bull. Soc. bot. Belgique 42 27. 
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blofien Wassereiitziehiing oder auch der Entziehung von „Nahr- 
stoffen“ — wobei man wohl gewohnlich organische Baustoffe im 
Sinn hat — gerechnet. DaB die Auslosung einer Organbildung nacii 
Verletzung nicht einfac-h auf Wasserzufuhr, ihr Ausbleiben im nor- 
malen Gang der Entwicklung nicht auf Wassermangel beruht 56 ), 
laBt sich in gewissen Fallen sehr gut nachweisen, so z. B. bei den 
Achselknospen der Kotyledonen von Phaseolus, die sich stets ent- 
wickeln, wenn das Epikotyl am Wachsen gehemmt wird. Das gleiche 
gilt ftir die Wurzelbi Idling, die oberhalb von jedem Quereinschnitt 
in einem Phaseolusstengel erfolgt. Sie tritt nicht etwa deshalb ein, 
weil die betreffenden Zellen jetzt reichlicher Wasser erhalten als 
frliher, denn sie erfolgt, selbst wenn der Stamm welk ist, und sie 
laJBt sich durch Langsschnitte nicht erzielen, selbst wenn diese in 
Wasser eintauchen 57 ). 

Die „Ernahrungstheorie“ wird namentlich von Goebel 58 ) ver- 
treten. Er nimmt an, daB die Nahrstoffe (die Baumaterialien) sich 
in der intakten Pflanze in ganz bestimmten Bahnen bewegen. So 
soil schon bei der normalen Ontogenese die Art und die Menge des 
Baumateriales dariiber entscheiden, was aus einer Zelle oder einem 
Gewebekomplex wird. Die Restitution soil dann von der normalen 
Entwicklung nicht prinzipiell verschieden sein; durch Xnaktivierung 
der normalen Verbrauchsorte oder durch Unterbrechung des Zu- 
sammenhanges mit ihnen sollen andere Stellen instand gesetzt warden, 
sich zu entwickeln. In der Tat machen zahlreiche Beobachtungen 59 ) 
liber Restitution es wahrscheinlich, daB Stoffe, die ftir gewohnlich 
von den Vegetationspunkten angezogen werden, nun nach deren 
Abtrennung oder Inaktivierung zu Restitution ftihren. Ob es sich 
da freilich einfach um Assimilate handelt oder ob auch andere, 
nicht naher bekannte Stoffe eine Rolle spielen, sei dahingestellt. 

6. Polaritat. 

Ueberall wo ein Vegetationspunkt gegeben ist, ja manchmal 
schon ohne ihn, tritt uns das Problem der Polaritat entgegen. Bereits 
S. 140 ist auf die polaritatsbestimmende Wirkung auBerer Faktoren 
beim Thallus hingewiesen worden, und S. 143 wurde aiisgeftihrt, daB 
auch bei der Entwicklung des Kormus aus der Eizelle sofort die 
zwei Pole auftreten. So steht also die Frage nach den Ursachen der 
Polaritat ganz zu Anfang bei der Betrachtung der Entwicklung, 
und wenn sie erst- hier zur Besprechung kommt, so hat das den 
Grund, daB auch die Restitutionen und Transplantationen wichtige 
Aufschllisse liber die Polaritat geben. 

Restitution und Polaritat. Entfernt man die Spitze eines 
Sprosses, so treibt die der Wunde benachbarte, also die hochst- 
stehende Knospe aus; wird das Wurzelende entfernt, so bildet die 
ill m zunachst entstandene Seitenwurzel den Ersatz. Es konnen aber, 
wie schon gelegentlich erwahnt, Wurzeln an Sprossen und Sprosse 

56) Klebs 1903 zit in 53. 

57" Me Callum 1905 zit in 53. Goebel Exp. Morphologic S. 174. Voech- 
ting 1906 zit. in 53. 

58) Goebel Exp. Morphologie. 

59) Loeb 1917/1918 Bot Gaz. 62 293, 65 150. Goebel 1916 Biol Cbl. 
36 193. Simon 1920 Zeitschr. f. Bot. 12 598. Winkler Hanclworterbuoh 
Naturw. „Restitution f t 
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an Wurzeln, ferner Wurzeln und Sprosse an Slattern auftreten ; 
auch dann 1st ihre Stellung eine. gesetzmaBige. Ein mit Knospen 
besetzter Weidenzweig bildet im feuehten Eaum am oberen Ende 
nur Laubsprosse, am unteren nur Wurzeln aus, und die Grebe der 
Sprosse nimmt zu, je naher sie dem oberen Ende, die der Seiten- 
wurzeln, je naher sie der Basis stehen. Wie Yoechting 60 ) gezeigt 
hat, ist diese Verteilung der Organe und auch ihre relative GroBe 
zwar abhangig von auBeren Einfliissen, wie Feuchtigkeit, Schwer* 
kraft und Licht, aber sie ist nicht in erster Linie von diesen Faktoren 
bedingt; vielmehr besteht in dem Zweig eine Polaritat aus inneren 
Grtinden, und diese laBt sich durch auBere Krafte zwar modifizieren, 
aber nicht vollig uberwinden. Fig. 60 zeigt einen ColeussproB, der 
sich in inverser Lage befindet, mit der Spitze in feuehten Sand 
gesteckt ist; die Wurzeln sind an der morphologisehen Basis ent- 



Fig. 60. ColeussproS nach Lunde- 
gardt. Mit der morphologi- 
schen Spitze in Sand gesteckt. 
Die Wurzeln sind an der Basis 
aufgetreten. 



Fig. 61. Peripherer Langsschnitt durch eine 
halb durchschnittene Wurzel von Scorzonera 
hispanica. G GefaB, W Wunde, Tr Ver- 
bindungsstrange aus Tracheiden. Yergr. 16X- 
Nach Simon. 


standen. Auch bei Marchantia und ahnlichen Lebermoosen, die 
eine geradezu erstaunliche Restitutionsfahigkeit haben 61 ), entsteht die 
Neubildung stets an der Spitze des alten Teiles ; selbst kleinste Aus- 
schnitte des Thallus zeigen eine polare Differenzierung, und man 
kann kaum zweifeln, daB in jeder einzelnen Zelle ein Gegensatz 
zwischen Basis und Spitze existiert. Diesen polaren Ban der Einzel- 
zelie haben uns schon Miehes Versuche an Cladophora gezeigt (S. 102) 
und wir werden S. 155 weitere Beweise fur ihn kennen lernen. Er- 
innern wir uns nun daran, daB bei niederen Organismen die Be- 
stimmung daruber, was Basis und was Spitze des Pflanzenkorpers 
werden soil, vielfach durch auBere Momente getroffen wird und durch 
solche auch nachtraglich noch geandert werden kann — bei Bryopsis 
z. B. durch das Licht — so mtissen wir sagen, die hoheren Pflanzen 
verhalten sich in dieser Beziehung anders. Schon am Embryo der 
Phanerogamen, an der Brutknospe von Marchantia besteht die Sonde- 

60) Yoechting 1878 Organbildung. Bonn. 

61) Yoechting 1885 Jahrb. wiss. Bot. 16 867. Kreh 1909 Nora acta ac. 
Leop. 40. 
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rung in Basis und Spitze. Die Polaritat hangt liier lediglich von 
inneren Ursachen ab und es gelingt im allgemeinen nicht, sie umzu- 
kehren 62 ). Die Erschein ungen der Restitution lehre'n uns aber, dal) 
die schon nach den ersten Zellteilungen am Phanerogamenembryo 
auftretende Gliederung in SproB und Wurzel nicht eine Trennung 
des Protoplasmas in zwei Teile bedeutet, von denen der eine nur 
Wurzel-, der andere nur SproBnatur hat, sondern dal) in jeder 
einzelnen Zelle die Fahigkeit, b eider lei Organe zu bilden, dauernd 
vorhanden bleiben muB. Es kann also nur die fortwahreiule gegen- 
seitige Beeinflussung der Teile die einseitigeEntwicklung des Sprosses 
wie der Wurzel bedingen. Es bedarf ja kaum der Erwahnung, dal) 
die Wurzel sich im Prinzip geradeso verhalt wie der SproB, daB sie 
an ihr.er Basis Sprosse, an ihrer Spitze Wurzeln produziert. Da 
dieser polare Gegensatz also nur durch Korrelation festgehalten 
wird, so kann es uns nicht wundern, wenn er in einzelnen Fallen 
auch wieder verwischt wird, wenn z. B. bei Neottia und Anthuriiim 
anscheinend ohne auBere Eingriffe der Vegetationspunkt der Wurzel 
seine Ha.ube abwirft und Blatter produziert 62a ). 

In neuerer Zeit hat namentlich Goebel 63 ) und seine Schuler 
auf zahlreiche Falle von Restitution aufmerksam gemacht, bei denen 
eine Polaritat tiberhaupt nicht hervortritt. Dies trifft z. B. fur das 
Laubblatt zu, an dem haufig nach Stecklingsbehandlung nur Wurzeln, 
und zwar an der Basis auftreten, das aber, wenn es auBerdem 
auch noch Sprosse erzeugt, diese nicht etwa an der Spitze produ- 
ziert, sondern an der gleichen S telle wie die Wurzeln, d. h. an der 
Basis. Und doch (aufiert sich am Blatt in anderen Fallen die Polaritat, 
im Gegensatz von Basis und Spitze, sehr deutlich. Werden die 
Rippen von Begoniablattern durchschnitten, so treten die Adventiv- 
sprosse stets an der Basis, nie an der Spitze auf. Gehen von durch- 
schnittenen GefaBbtindeln Ersatzbtindel aus, so beginnen diese immer 
am oberen Rand der Wunde und sichern 64 ) dieVerhindung nach unten 
Pig. 61). 

Wenn Goebel, wie wir oben sahen, Nahrstoffstrome in der 
Pflanze verantwortlich macht fur das Auftreten von Restitution, 
so sucht er durch solche auch den Ort zu verstehen, an dem die 
Restitution auftritt. Die normalen Strome sollen auch nach der 
Verletzung weitergehen — ihre Unterbrechung an der Wundstelle 
ftihrt zu einer Stauung und dadurch zur Restitution. Erfolgten 
also diese Strome polar, so wird auch bei der Restitution Polaritat 
eintreten; waren sie apolar, so wird die Polaritat ebenfalls apolar 
ausfallen. Auch Simon 65 ) findet in der Stauung von Kohlehydraten 
die Ursache der Restitution. Wenn aber diese Stauung an der 
Blattbasis stattfindet, so hat das nach ihm die Ursache, daB eben 
eine Polaritat besteht, die ihrerseits als Ursache ftir die Strom- 
richtung dient. 

Im AnschluB an diese Erschein ungen soli auch noch von einer 
AeuJJerung der Polaritat die Rede sein, die nach Eingriffen in die 


62) Voechting 1906 Bot. Ztg. 64 101. 

62a) Lit. bei Goebel 1900 Organographie 1. AufL 2 435. 

63) Goebel 1908 Exp. Morphologie. 

64) Feeundlich 1908 Jahrb. wiss. Bot. 46 137. Simon 1908 Ber. Bot. 
Ges. 26 364. 

65) Simon 1920 Zeitschr. f. Bot 12 593. 
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bestehenden Zusammenh&nge der Pflanze erfolgen, ohne dafi dabei 
gerade eine Best it ut ion vorlage 65a ). Wird der Hauptstamm eines 
Baimies abgeschnitten, so erfolgt im AnschluB an den jetzt die 
Fiihrung tibernehmenden hochsten Seitenzweig eine Verlagerung der 
IHolzfasern iin Sinne der Pfeile der Fig. 62, 2. Zunachst zerfallen die 
Cambiumzellen an der Spitze des Hauptstammes in kurze Segmente, 
und aus diesen gehen dann durch Auflosen der Langswande quer 
verlaufende GefaBe und Siebrohren hervor. Spater aber wachsen die 
Cambiumzellen schrag oder quer in der Richtung zu neuen lang- 
gestreckten Elementen aus, und aus diesen bilden sich dann Ge- 
faBe und Siebrohren, die gleich der Anlage nach die richtige Lage 
aufweisen. Aehnliche Umlagerungen findet man auch am Wurzel- 
ansatz, an W urzelverwaehsungen und an „verkehrten“ Pflanzen 
(vgl. S. 61). Hier werden aber oft zu weitgehende Anforderungen 
an die Umlagerung gemacht und es kommt zu Knauelbildungen, von 
denen alsbald die Rede sein soli (S. 155). 



Fig. 62. 1 Tilia, Asfcansatz. Schema. Die Elemente der Holzes verlaufen im 
Haupttrieb H. parallel zu dessen Langsachse; die Elemente des Astes 8 gehen am 
Astansatz in die des Haupttriebes iiber. 2 Dasselbe Objekt nach Dekapitation des 
Haupttriebes. Die Elemente des Haupttriebes haben sich bei a um 45 °, bei b um 
90°, bei c um 180° verlagert im Sinne eines Anschlusses an den Seitentrieb S, 
der jetzt dominiert. Nach Neeff. 

Transplantation und Polaritat. Die Transplantation, die 
kiinstliche Verwachsung 66 ) eines Pflanzenteils mit einem anderen, die 
in der Gartnerei schon lange verwendeP wird, ist in der Wissenschaft 
namentlich durch Voechtings Versuche zu Bedeutung gekommen. 

Die einfachsten Verwachsungserschein ungen sind von Voech- 
ting 67 ) studiert worden. Er entnahm einer Rilbe durch geeignete 
Einschnitte ein kubisches Stuck und setzte es in der urspriinglichen 
Lage wieder in die Wundstelle ein. Bei passenden Verhanden erfolgt 
rasche Einheilung, indem die Zellen, die durch den Schnitt nicht 

65a) Neeff 1914 Zeitschr. f. Bot. 6 465 ; 192i2 Jahrb. wiss. Bot. 61. 
Ja.nse 1921 (Ann. jard. Buitenzorg 31 167.) Bot. Cbl. N. F. I 10. 

66) IJeber den Vorgang der Verwachsung vergleiche man: Heese, Schmitt- 
henner und Ohmann zit. in Zeitschr. f. Bot. 1 305. 

67) Voechting 1892 Ueber Transplantation am Pflanzenkorper. Tubingen. 
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verletzt wurclen, alsbald anfangen sich vorzuwolben, zti sprossen mid 
da, wo sie aufeinander t ref fen, miteinander zu verwachsen. Audi 
neue GefaBbundelverbindungen zwischen dem eiiigesetzten Stuck mid 
deni Gewebe der Rube werden hergestelit, und nach kurzer Zeit 
kann man nur an einzelnen Stellen (gg in Pig. 63 I), wo die Ver- 
wachsung unterblieb, tiberhaupt noch feststellen, dab bier frtiher eine 
Trennung bestand. In ahnlicher Weise kann man an einem Zweig 
ein Rindenfenster ausschneiden und wieder einheilen lassen. Die 
Verwachsung tritt ein, wenn gentigend protoplasmahaltige, wachs- 
tumsfahige Zellen vorhanden sind; feblen diese, wie im alteren Holz, 
so ist sie unmoglich; sind sie nur an einer besthnmten Stelle, z. B, 
ini Cambium vorhanden, so tritt audi nur eine iokale Ver- 
wachsung ein. 

Wird nun aber der ausgeschnittene Teil der Pflanze in anderer 
Orien tie rung in den Wundranm eingefiigt, wird z. B. oben und 
unten, oder innen und auBen 
vertauscht, so tritt zwar 
auch Verwachsung ein, allein 
nach kilrzerer oder lingerer 
Zeit macht sich eine Sto- 
ning bemerkbar; es bildet 
sich eine Gesehwulst, die 
in extremen Fallen den Tod 
der Pflanze herbeifiihrt. 

Ursache dieser Gesehwulst 
ist die Polaritat, die in 
jeder einzelnen Zelle in der 
Langsrichtung besteht. Ver- 
gleicht man Fig. 63 I, ein 
normal eingesetztes Stuck 
der Rube, mit Fig. 63 17, 
einem verkehrt eingesetzten, 
so bemerkt man , wie im 
letzteren Fall die GefaB- 
verbindung gestort ist : Die 
Polaritat der GefaBe auBert 
sich darin, dafi ihre „ Wurzel- 
pole“, die an der oberen 
Verwachsungsstelle zusam- 
mentreffen, sich nicht ver- 
einigen konnen ; die Neubildungen suchen umzubiegen und sich 
seitlich an alte GefaBe in der Art anzulegen, daB sie gleich- 
sinnig mit diesen orientiert sind. Die Pig. 64 zeigt des naheren die 
Art der Verb indung der GefaBe, wobei deren Polaritat durch Pfeile 
angedeutet ist. Nicht alien Zellen gelingt aber so der richtige An- 
schluB; die S tor ungen durch die abnorme Orientierung dauern fort, 
und es kommt zu lebhaftem Wachstum, zu einer Gesehwulst- und 
Knauelbildung, wie sie sonst durch Parasiten veranlaBt zu sein 
pflegt. — Neben der Polaritat in der Langsrichtung existiert auch 
eine in xadialer Richtung. EineVertauschung der Innenseite ein es mis- 
gebohrtenRtibensttickes mit der AuBenseite verhindert also in ahnlicher 
Weise die Verwachsung wie eine Umkehrung in der Langsrichtung. 
Im normalen Entwicklungsgang wird aber die radiale Polaritat z.B, 





Fig. 63. 


Fig. 64. 


Fig. 63. Verwachsung transplantierter Kiiben- 
stiicke. /Tangentialschnitt durch das linke obere 
Ende eines normal eingefiigten Gewebestxickes. 
Die Grenzen desselben durch Unterbrechungen 
angedeutet. Langslimen = GefaUe. Etwa nat. Gr. 
II Ebensolcher Schnitt durch ein longitudinal ver- 
kehrt eingesetztes Stuck. GefaJSbiin d elver wach- 
sungen fast nur auf der Langsseite. Etwa nat. Gr. 
Nach Voechtiistg. 

Fig. 64. Zwei GefaSreihen von Cydonia japonica, 
die ihre Wurzelpole einander zukehren. Bine ge~ 
krummteGefaJzelle stellt dieVerbindung zwischen 
ihnen her. Vergr. 120. Nach Voechting. 
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bei Corydalis solida umdifferenziert, wean aus einem Bogen des Cam- 
biums in der Knolle eine rein radiar gebaute Knolle entsteht 68 ). 

So wenig wie bei den Restitutionen konnen wir bei den Trans- 
plantation en die Ursache der Polaritat zurzeit feststellen und so 
werden wir uns auch fur die normals Organogenese begntigen tatissen 
zu konstatieren, daB auch bei ihr die Polaritat gegeben ist. 

7. Symmetric. 

Auch die Symmetric wird meistens schon am Vegetationspunkt 
bestimmt; demen tsprech end kann schon dieser radiar, bilateral oder 
dorsiventral gebaut sein. Einen typischen dorsiventralen Vegetations- 
punkt hat z. B. Utricularia oder Salvinia, und in diesen Fallen ist es 
wohl nicht moglich, irgendeinen Einflufi auf die Symmetric zu ge- 
winnen. Anders wenn der Vegetationspunkt radiar ist und aus ihm 
ein dorsiventraler SproB oder eine dorsiventrale Wurzel hervorgeht. 
Da sind natiirlich irgendwelche von aufien kommende oder aus den 
Beziehungen der Organe. resultierende Einflusse tatig. So ist be- 
kannt 69 ), daB durch einseitige Beleuchtung manche Wurzeln von 



Fig. 65. Araucaria excelsa. Seitenzweig I. Ordnung, als Steckling behandelt, im 
6. Jahr. Verkl. Nach Voechtestg. 

Orchideen zu dorsiventraler Struktur gezwungen werden, und die 
dorsiventrale Ausbildung mancher Kletterpflanzen ist auf die gleiche 
Ursache zuruckzufiihren. Daneben kommt der Einflufi' von Feuchtig- 
keit, Schwerkraft und Ivontakt in Betracht. Bei den Kletterpflanzen 
tritt die Dorsiventralitat oft spat auf und auBert sich z. B. in der 
■ Blattstellung, die der Anlage nach radiar, durch Torsionen zwei- 
zeilig wird, so daB die samtlichen Blatter der Unterlage angep refit 
sind; sie aufiert sich ferner in der Bewurzelung, die nur auf der 
Schattenseite auf tritt; endlich auch in der inneren Struktur, vor 
allem einem exzentrischen Dickenwachstum 70 ). Da wo die Dorsi- 
ventralitat frtiher schon sich geltend macht, kann es auch zu un- 
gleicher Ausbildung der Blatter [Anisophyllie 71 )] kommen, die 
namentlich an kriechenden Sprossen uns entgegentritt. 

Besonders haufig ist die Dorsiventralitat bei Seitensprossen. So 
hat der orthotrope Trieb der Haselstaude die Blatter nach 1 / 3 
angeordnet; der Seitenzweig hat annahernd x / 2 - Stellung, ist aber 

68) Jost 1890 Bot. Ztg. 48 257. 

69) Goebel 1915 Biol. Cbl. 35 209. 

70) Trulzsch 1914 Jahrb. 54 1. 

71) Figdor 1909 Die Erseheinung der Anisophyllie. Wien. 
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deutiicli dorsiventral. Aehnliche Symmetrieverhaltnisse finden sich 
bei viel'en Baumen, auch bei Nadelholzern, vor aliem der Weifi- 
tanne. In der Regel bleibt die Dorsiventralitat nur so lange er- 
halten, ais die Abhangigkeit des Seitenzweiges vom Stamrne hesteht. 
Wird die Sprofispitze gekappt oder sonst wie aufier Funktion gesetzt, 
so kann der Seitenzweig radiar werden. Allein in manchen Fallen 1st 
die Dorsiventralitat auch auf semen Vegetationspunkt iiberge- 
gangen und dort so fest fixiert, dal?) auch ein aus dem Zweig her- 
gestellter bewu'rzelter und selbstandig gewordener Steckling welter 
fortfahrt dorsiventral zu wachsen. Das auffallendste Beispiel liefern 
Zweigstecklinge von Araucaria (Fig. 65) nach Voechtings 72 ) Ver- 
suchen; ebenso verhalten sich Stecklinge von Phyllanthus 73 ). In 
diesen Fallen spricht man von stabil gewordener Dorsiventralitat, 
wahrend sie sonst labil ist. Noch weiter vom radiaren Tvpus ent- 
fernt sich ein Organ, das vollig asymmetrisch ist. Das trifft vor 
aliem bei Blattern zu, insbesondere bei Blattern an dorsiventralen 
Sprossen. Wie Goebel gezeigt hat, kann man durch Einschnitte, 
also wohl in erster Linie Ernahrungsstorungen, sonst symmetrische 
Blatter in asymmetrische verwandeln, und so mag man vermuten, 
da;6 auch sonst Ernahrungsverhaltnisse in erster Linie an der Asym- 
metric beteiligt sein durften. 


8. Ausbildung des Kormus. 

Im 3. Abschnitt wurde der Vegetationspunkt des Kormus 
betrachtet. Was an diesem an gel eg t worden ist, findet dann durch 
den ProzeB der St reckung seine definitive Grofie; es wird auBer- 
dem in seinem inneren Bau fertiggestellt. 

Streckung. Die Streckung erfolgt sowohl in der Langsrichtung 
wie in der Querrichtung ; meist herrscht ja erstere vor. Beim SproB 
werden die Seitenorgane bei dieser Streckung zwar auseinander- 
gezogen, jedoch so, daB es nicht zu Vers chi ebungen kommt: ein 
Organ grenzt also in der Jugend an die gleichen Nachbarn, wie im 
ausgewachsenen Zustand 74 ). DaB die Streckung vor aliem Wasser- 
einlagerung ist, wurde friiher betont. Dieser Proze.fi ist, wie nicht 
anders zu erwarten, weitgehend abhangig von mancherlei auBeren 
Einfltlssen, wie Wasserzufuhr, Beleuchtung, Nahrsalzen. Es sei an 
die starke U eberverlangerung erinnert, die. z. B. durch Licht- 
m angel, aber auch durch Mangel an Sticks toff bewirkt werden 
kann (S. 50, 70). Durch starke Wasserzufuhr koimen selbst ausge- 
wachsene Zellen noch zu erneuter Streckung veranlaBt werden. So 
entstehen nach Unterdruckung der Transpiration durch Paraffin - 
uberziige 75 ) die sogenannten hyperhydrischen Gewebe, die sich schon 
aufierlich als Anschwellungen (Intumeszenzen) geltend machen. Um- 
gekehrt kann auch das Streckungswachstum weitgehend gehemmt 


72) Voechting 1904 Jahrb. wiss. Bot. 40 144. 

73) Dafur, dab die Korrelafcionen zwischen HauptsproB und Seitentrieb 
in diesen Fallen chemiseher Natur sein konnen, spricht, daB manche Seiten- 
zweige auch durch den EinfluB von Pilzen radiar werden. So entstehen durch 
Melanipsorella auf der WeiBtanne die aus orthotropen Sprossen bestehenden 
Hexenbesen. 

74) Schumann 1899 Morpholog. Studien S. 238. Jost 1899 u. f. Bot. Ztg. 
57 60. Leisering 1919 (Ber. Bot. Ges.) 1st anderer Ansieht. 

75) Schilling 1915 Jahrb. wiss, Bot. 55 177. 
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we r den, bei Basicliobolus z. B. durch holie Konzentration gewisser 
St-offe, wahrend das embryonale Wachstum fortdauern kann 76 ). Her- 
vorzuheben ist aber ? dafi aucli inn ere Zustande die Streckung be- 
einflussen. Viele Pflanzen Iiaben so wenig gestreck-te Internodien, 
dab ihre Blatter eine dichtgedrangte Rosette biiden. Diese Rosette 
wird als solche zwei oder viele Jahre weiter gebant; ganz plotzlich 
aber erfolgt eine starke Streckung im Zusammenhang mit der Aus- 
bildung einer Infloreszenz ; bei manchen Pflanzen wird sie im zwei ten, 
bei anderen erst in spateren Jahren ausgebildet. 

Durch die Streckung wird, so sagten wir, die definitive Grofie 
einer Pflanze hergestellt. Ftir diese existiert eine Norm, aber es gibt 
auch Abweichungen von ihr, nach unten und nach oben. Zwerge 
entstehen durch kiimmerliche Verso rgung mit Wasser und Nahrsalzen, 
Riesen durch reichliche Dtingung und Wasserung. Doch auch inn ere 
Faktoren konnen die GroBe bestimmen. Es gibt auch erb lichen 
Riesen- und Zwergwuchs. 

Wie die auBere GroBe der Gesamtpflanze und ihrer Teile, so 
schwankt auch die GroBe der Zellen 77 ) innerhalb weiter Grenzen. 
Audi die ZellgroBe eines einzelnen Gewebes bei einer bestimmten Art 
ist weitgehenden Schwankungen unterworfen und wird stark durch 
Aufienfaktoren beeinfluBt. Trotzdem kann man sagen 7 daB ein be- 
stinimter Mittelwert charakteristisch ist und spezifisch gelten kann. 

Wird ein Organ kleiner ausgebildet als es dem Durchschnitt ent- 
spricht, so wird gewbhnlich die Zahl der Zellen am moisten ver- 
mindert sein, weniger ihre GroBe; es kann aber sogar die GroBe der 
Zellen zunehmen und die stark verminderte Zahl allein zu 
Zwergwuchs fiihren. Allgemein kann man jedenfalls sagen, daB die 
Grofie der Zellen keineswegs proportional der der Organe ist. 

Morphologische Differ enzierung. Die j ungen Blattanlagen 
in einer Knospe sehen zunachst alle gleich aus; sie konnen sich aber 
bei den Prozessen der Streckung und der inneren Ausbildung sehr 
verschieden gestalten, teils so, daB sie immer noch Laubblatter, toils 
auch so, daB sie Niederblatter oder Hochblattor werden. Man spricht 
von einer Metamorphose des Blattes. 

Jugendformen. In geringerem AusmaB treten uns Meta- 
mo rphosen des Blattes tiberall entgegen. An jedem Koimling oder 
an jeder austreibenden Knospe zeigen die ersten Blatter andere, ineist 
einfachere Gestalt als die folgenden. Man spricht von Jugend- und 
Folgeblattern. So zeigen schon die Keimblatter aller Pflanzen eine 
von den typischen Laubblattern abweichende Gestalt. Sie werden zu 
einer Zeit angelegt, wo der Pflanze schwer experimentell beizu- 
kommen ist und dtirften aus diesem Grund nicht so wandelbar sein 
wie andere Blattgebilde. Auf die Keimblatter folgen dann aber oft 
sog. Primarblatter. So bei der Bohne, wo sie nur ein einziges Blatt- 
chen ausbilden (wahrend die Folgoblatter dreizahlig sind), oder bei 
der Pferdebohne, wo sie kleine dreizalmige Schuppen darstellen. Im 
ersteren Fall treten nur zwei solche Jugendblatter auf, im zweiten 
sind sie zahlreich. Die Rundblatter der Campanula rotundifolia 
machen erst spat- den schmalen Folgeblattern Platz, die Folgoblatter 
des Epheus und der Victoria regia treten erst bei der bltihstarken 

76) Racibouskx 1907 Bull Ac. Craeovie S. 898. 

77) Kraus 1915 Sitzungsber. Physik. med. Ges. Wurzburg. Sierp 1913 
Jahrb. wiss. Bot. 53 1 . Voechting 1918 Unters. zur exp. Anatomie usw. II. 
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Pflanze auf, bilden sich also im ersten Fall erst naeh vieieu Jakren, 
ini anderen schon nacii Monaten. Von besonderer Wichtigkeit aber 
1st es, dali es manchmal gelingt, den normaien Entwicklurigsgang 
u ni z u k e h r e n , die J ugendblatter nochmals zur Entstehung zu 
bringen, nachdem die Pflanze schon Folgeblatter produziert hat. So 
bei Campanula rotundifoiia (vgl. S. 54) durch Herabsetzung der 
Be-leuchtung 78 ). Beispiele fur vereinfachte Blattformen sieht man 
ferner bei austreibenden Laubknospen unserer Baiime oder an den 
Ivnollen der KartoffeL Bei letzterer kommen an den Keiinsprossen 
zunachst einige Laubblatter mit einfacher Lamina, dann solche mil 
groBerem Endlappen und zwei kleineren Seitenlappchen, dann solche 
mit mehreren Fiedern und erst ganz spat die typische „unterbrochen 
gefiederte“ Form. Nimmt man aber der Knospe einen Teil der 
Reservestoffe, schneidet sie also mit einem klein.en Stuck der Knolle 
heraus, so werden die einfachen Jugendformen in vie! groBerer Zahl 
gebildet 79 ). 

Umgekehrt findet man bei Sprossen, die mit ilbernormaier Menge 
von Reserven versehen sind, z. B. an Callussprossen abgeschnittener 
Baume Blattformen, die komplizierter und groBer sind als die 
typischen. ;l 

Auch die sog. Heterophyllie der Wasserpflanzen, insbesondere 
der amphibischen Pflanzen, muB an dieser Stelle erwahnt werden, 
denn wie Goebel 79 ) ausfiihrt, handelt es sich bei den submersen 
Slattern um Jugendformen, bei den Land- oder Schwimmblattern 
um ,, Folgeblatter Und es ist nicht etwa einfach der Einflufi das 
Wassers, der die Jugendform erzeugt, sondern diese kann sich unter 
schlechten Ernahrungsbedingungen auch an dem in Luft vegetieren- 
den SproJB einstellen (freilich hat das Wasser an sich auch nocli be- 
stimmte Einfliisse auf die Ausgestaltung, die hier nicht besprochen 
werden sollem). Alle diese verschiedenen Blattgestalten, die im Laufe 
der Entwicklung auftreten, mtissen wir der Anlage nacii als gleiche 
Gebilde betrachten, die nur durch auiJere und innere Einfliisse eine 
solche differente Ausbildung erhalten. 

Allgemein unterscheiden sich die Jugendformen des Blattes von 
den Folgeformen auch in ihrer inneren Struktur; die ersten haben 
den Charakter von Schattenblattern, die letzten den von Sonnen- 
blattern 80 ). Bei unseren Baumen zeigen gewohnlich die untersten 
Blatter eines Sprosses Schattencharakter, die oberen Sonnencharakter 
ganz unabhangig von der Beleuchtung, die bei ihrer Entfaltung 
geherrscht hat. Auch bei einem am hellen Licht gehaltenen Samling 
der Buche haben die Primarblatter die Schattenstruktur und erst im 
Laufe vieler Jahre steigert sich bei guter Beleuchtung allmahlich 
die Struktur zum Sonnenblatt. Es hangen also diese Strukturen 
nicht so ausschlieBlich vom Licht ab, wie man friiher geglaubt 
hatte 81 ) und wie es vielleicht auch bei einjahrigen Pflanzen der 
Fall sein mag 82 ), vielmehr sincl irgendwelche Ernahrungszusttode, 
die in der Knospe wirksam sind, mafigebend ftir die Ausgestaltung 


78) Goebel 1896 Flora 82 1. 

79) Goebel 1908 Exp. Morphologic. Leipzig. 

80) Nordhausen 1912 Ber. Bot. Ges. 80 48§. Schramm 1912 Flora 104. 
Farenholtz Diss, Kiel 1913. 

81) Stahl 1883 Jen. Zeitsehr. f. Naturw. 10. 

82) Dufour 1887 Annales sc. nat. Bot. VII 5 30. 
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der Blatter. Die bei der Entfaltung eines Blattes herrschende 
Lichtintensitat wirkt freilich auf die Blattstruktur ein, aber diese 
1st do cli so friili sehon festgelegt, dafi man die Anlage eines „Licht- 
blattes“, die sich im Schatten entfaltet, doclx immer noch als Licht- 
blatt erkennt. 

Niederblatter. Bei vielen Baumen folgen in der Hegel auf 
Laubblatter Niederblatter. Die Ursachen, weshalb die Pflanzen nicht 
stets gleichgestaltete Laubblatter produzieren, sind naturlich inne.re, 

deren Erforschung uns nur 
wenig zuganglich 1st. Frei- 
lich die Sukzession dieser 
Organe ist keine unabander- 
liche, wir konnen dieselbe 
bis zu einem gewissen 
Grade beeinflussen ; die 
Einsicht, die wir dabei ge- 
winnen, lehrt uns aber nicht 
mehr, als dafi zwischen den 
einzelnen Organen Korre- 
lationen existieren, deren 
Storung auch Storungen in 
der normalen Sukzession 
bewirken. Ein Beispiel mag 
das des naheren veranschau- 
lichen. Der normale Laub- 
trieb unserer B&ume pflegt 
auf eine grobere oder ge- 
ringere Anzahl von Laub- 
blattern Niederblatter aus- 
zubilden, unter deren Schutz 
der ndchstjahrige Trieb in 
der Endknospe ausgebildet 
wird. Auch in der Achselder 
Blatter bilden sich solche 
Knospen aus, die ebenfalls 
mit Niederblattern beginnen. 
Die Niederblatter haben eine 
ganz andereFunktion als die 
Laubblatter, und dement- 
sprechend finden wir eine 
Goebel, Organographie. andere Gestalt und eine an- 

dere Struktur. Es fehlt ihnen 
die groJSe chlorophyllhaltige, von Gefafibundeln durchzogene, demLicht 
exponierte Elache; sie sind klein, derb und dicht aneinander gepreBt. 
In ihrer ersten iknlage aber unterscheiden sie sich in keinerWeise von 
den Laubblattern (Fig. 66), und sie zeigen wie diese eine Differenzie- 
rung in Blattgrund (G) und Oberblatt (L). Wahrencl dann beim 
Laubblatt besonders das Oberblatt zu machtiger Entfaltung komint, 
wird dieses bei den ,,Knospenschuppen a meist gar nicht entwickelt; 
dafur wird aber der Blattgrund weiter und anders ausgebildet als 
dort. Entfernt man nun 83 ) zeitig im Fruhjahr die Laubblatter an 

83) Goebel 1880 Bot. Ztg. 38 753. 



Fig. 66. Acer piatanoides. 1 Laubblatt (ver- 
kleinert). 7/Kuospenschuppe. Ill Junge Knospen- 
schuppe (vergr.). IV Junges Laubblatt (vergr. u. 
schema!). Q Blattgrund, S Stiel, L Spreite. Aus 
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einem treibenden Sprofi, so gestalten sich die Blattorgane, die ini 
normalen Entwicklungsgang zu Niederblattern geworden waren, als 
Laubblatter aus. Dabei werden die untersten derselben von deni 
AnstoB zur Laubblattbildung getroffen, wenn sie sehon inehr oder 
minder weit in der Niederblattbildung fortgeschritten sind; es ent- 
stehen aus ihnen also Uebergange zwischen Laub- mid Niederblattern. 
Weiter oben aber werden ganz normal© Laubblatter entwickelt. Aus 
dem Erfolg dieses Versnches wird man schlieBen dtirfen, dab auch 
fur gewohnlich die Niederblatter miter dem Einflufi der Laubblatter 
entstehen, dab die Tatigkeit einer gewissen Menge von Laubblattern 
zur Bildung von Niederblattern drangt. 

Rhizome. Viel weitergehend werden Sprosse beeinfluBt, die sich 
zu Rhizomen ausgestalten, denn diese sind im Extrem unterirdisch 
wachsende, nur mit Niederblattern besetzte Sprosse. Solche treten z.B. 
an der Basis der Sprosse von Circaea lutetiana 84 ) als horizontale 
Auslaufer auf , die zunSchst- 
dtinne und dann etwas dickere 
Internodien besitzen. Die Ent- 
fernung des Laubsprosses ge- 
nilgt, urn einen solchen Nieder- 
sprob zu aufrechtem Wnc.hs und 
zur Ausbildung von Laubblattern 
zu veranlassen, also zu einer 
Wuchsweise zu notigen, die er 
normalerweise erst im n&chsten 
Jahre eingeschlagen hatte. Man 
kann auch das unterirdische Sta- 
dium eines Seitenzweiges ganz 
unterdriicken, wenn man beizeiten 
oberhalb von einer Knospe, die 
sich normalerweise zum Aus- 
laufer entwickelt hatte, den 
Laubtrieb entfernt. Aehnliche 
Umbildungen von Niedersprossen 
in Laubsprosse sind auch bei 
anderen Objekten bekannt ge- 
worden. So wie man den 

Auslaufer von Circaea leichf zum Laubsprob umbilden kann, so 
kann auch der Laubsprob gezwungen werden, in einen Auslaufer 
ilberzugehen ; es geniigt im Herbs t Stecklinge vom Gipfel der 
Pflanze herzustellen, dann dringt — freilich nicht immer deren 
Ende unter .'Niederblattbildung in die Erde ein. An der normalen 
bltihreifen Pflanze ist jede Achselknospe sehon in bestimmter Weise 
beeinfluBt 85 '). Schneidet man die einzelnen Blatter mit ihrenAchseL 
knospen ab, so werden letztere zum Austreiben veranlaht und es 
zeigt sich, dab aus den basalen stets Rhizome, aus den mittleren 
Laubsprosse, aus den obersten Bltitentriebe entstehen. Doch dieser 
Erfolg tritt nur ein, wenn die Laubblatter vorhanden sind und normal 
funktionieren, werden sie abgeschnitten oder auch nur verdunkelt, 
so gehen aus samtlichen Achselknospen, ganz unabhangig von dem 
Ort, an dem sie entstanden sind, Laubsprosse hervor. 



Fig. 67. Knolle der „ Marjolin “-Kartoffel. 
1 Nach 4-5-woclientlicher Kultur bei einer 
Temperatur von 6 —7 °C. I/Nach 17-tagiger 
Kultur in 25° C. Die Wurzein sind^ in 
der Zeichnung weggelassen. V Vortrieb, 
K Knollen, L etiolierte Laubtriebe. Nach 
VoechtinGt, Bot. Ztg. 1902, Taf. 3. 


84) Goebel 1908 Exp. Morphologic . 

85) Dostal 1911 Flora 108 1. 

Benerke « T ost. Pflanzenohvsioloffle. Bd. II. 
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Die Rhizome der Kartoffel unterscheiden sich von deuen der 
Circaea dadurch, daB sie ausgepragte Knolien an ilirem Ende er- 
zeugen. Wie zu er war ten, konnen auch sie durcli Entfernung des 
Laubsprosses zur Laubblattbildung gezwungen werden. — Wir fragen 
jetzt nack den Ursachen der Kn o lien bii dung bei dieser Pflanze. 
Anstatt am Ende der basalen Seitensprosse kann man bei manchen 
Sorten aucii den am Ende des; Hauptsprosses ausgebildeten sog. 
„Vortrieb“ durcli niedere Temperatur (6—7° C) zu einer Knolle 
umbilden (Eig. 67), wahrend er bei 20° C zum LaubsproB wird 86 ). 
Auch durcli andere Eingriffe kann der Ort der Knollenbildung bei 
der Kartoffel weitgehend verandert werden ; vor allem durcli V e r - 
dunklung kann man die Knollenbildung sogar an der Spitz e der 
Laubtriebe erzwingen 87 ). Auch die Auslaufer von Adoxa, die 
am Licht ein 'lebhaftes Langenwachstum besitzen, werden durch 
Verdunklung zur Einstellung des Langenwachstums und zur Aus- 
bildung eines Knollchens veranlaBt 88 ). 

Im Gegensatz zur Kartoffel bilden sich die Knolien der Kohl- 
rabipflanze 89 ) durch lokale Verdickung am oberirdischen Stamm. 
Dementsprechend zeigt sich auch, daB fur diese Knollenbildung das 
Licht ebenso notwendig ist, wie es bei der Kartoffel hinderlich 1st; 
schon eine Vermin derung des Tageslichtes fiihrt zu lebhafter 
Streckung der zuerst gestauchten Achse. Weiter hat sich ergeben, 
daB jedes einzelne Blatt in der Knollenregion einen ganz bestimmten 
Bezirk der Knolle zum Dickenwachstum veranlaBt; Entfernen oder 
Aufierfunktionsetzen einzelner Blatter verursacht demnach Ab- 
weichungen von der sonst fast kugligen Gestalt der Knolle. 

Wir verdanken ferner Voechting 90 ) eine groBe Reihe von Ver- 
suchen, in denen Knollenpflanzen an der Ausbildung ihrer Reserve- 
stoffbehalter verhindert wurden. Es ist interessant, zu sehen, daB 
diese Pflanzen ihre Reservestoffe dann in anderen Organen ab- 
lagern, und daB diese Organe dadurch eine total veranderte Struktur 
und Funktion erhalten. Im normalen Leben kommen alle derartige 
Befahigungen durch Korrelationswirkung nicht zur Geltung. Wir 
fuliren zwei Beispiele an. Werden reservestoffbeladene iUislaufer 
von Oxalis crassicaulis abgeschnitten und im feuchten Raum auf- 
bewahrt, so bilden sie an ihrer Spitze eine normale Knolle. Entfernt 
man aber alle Vegetationspunkte, so bildet sich trotzdem eine Knolle, 
entweder durch VergroBerung der Zellen von 1 — 2 Internodien, oder 
gar durch Anschwellung yon Niederblattern. Beide Gebilde sind 
freilich fur die Pflanze be'deutungslos, weil sie weder Knospen be- 
sitzen noch erzeugen konnen. Fast noch plastischer ist Boussin- 
gaultia baselloides, die normal unterirdische Stengelknollen erzeugt. 
Solche Knolien konnten aus jeder beliebigen Laubknospe erzieli 
werden, wenn ein Stengel als Steckling behandelt und eine Blatt- 
achselknospe dem Licht entzogen wurde. Stellt man aber einen 
Steckling in der Weise her, dafi seine in der Erde befindliche Basis 
knospenfrei ist, so bildet sich aus dem basalen Ende der Achse und 
aus dem Callus eine machtige Knolle aus, die jahrelang am Leben 

86) Voechting 1902 Bofc. Ztg. 60 87. 

87) Voechting 1887 Bibliotheca botanica 4. 

88) Stahl 1884 Ber. Bot. Ges. 2 289. 

89) Voechting 1908 Unters. z. Anatomie und Pathologie. Tubingen. 

90) Voechting 1899 Jahrb. wiss. Bot. 34 1. 
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bleibt, oime eineri Vegetationspunkt erzeugen zu konnen. Auf die 
aucii bier zu beobachtenden, weitreichenden histologischen Verande- 
rungen des Stengels wollen wir nicht eingehen. Erwalmt sei aber 
noch, dab sogar Wurzeln knollig anschwellen, wenn die Pflanze keine 
Achse besitzt, in der sie ihre Reservestoffe deponieren kaim; dies 
1st der Fall, wenn man Blatter als Stecklinge verwendet. So ver- 
anderlich sind freilich nicht alle Pflanzen, doch maclien uns Voech- 
tlngs Untersuch ungen nocli mit manchen interessanten Vorkoinm- 
nissen bekannt, die wir nicht mehr besprechen konnen. — Es sieht 
so aus, als ob die Gegenwart einer gewissen Menge von Reserve- 
stoffen auf Ausbildung von Rhizomen und insbesondere von Knollen 
oder Zwiebeln hindrangt. Die Angaben von DoposcHEG 90a ), wonach 
es bei Gloxinia gelingen soli, durch ein aus Knollen stammendes 
„Enzym“ die Knollenbildung zu veranlassen, bedarf dringend der 
N achuntersuchung . 

Umdiff erenzierung ausgebildeter Organe. Wenn bei 
Oxalis crassicaulis Niederblatter nachtraglich anschwellen und so 
zu Speicherblattern werden, so haben wir da eine „Umdifferenzie^ 
rung“ eines anscheinend fertig ausgebildeten Organs vor uns, wie sie 
jedenfalls nicht haufig vorkommt 91 ). Indessen zeigen uns gerade die 
Zwiebeln anderer Oxalisarten, dab wenigstens sehr spat noch ein 
Funktionswechsel und damit eine Strukturveran derung eintreten 
kann. Wahrend im allgemeinen die Ausbildung zur Speicherschuppe 
direkt aus der noch undifferenzierten Blattanlage erfolgt, schwellen 
bei manchen Oxalisarten 92 ) die Basen normaler Laubblatter zu 
Zwiebelschuppen an und persistieren, wahrend Stiei und Lamina zu- 
grunde gehen. Aehnliche Vorkommnisse ftihrt Goebel 93 ) fiir einige 
Fumariaceen an. Wie weit diese Blattbasen ausgebildet sind, wenn 
sie der Reiz zur Anschwellung trifft, bleibt noch zu untersuchen. 

Innendiff erenzierung. Der auJBeren Ausbildung des Sprosses 
lauft die innere Differenzierung parallel. Wo es zweckmafiig schien, 
ist auf sie schon hingewiesen worden, doch wird dadurch eine zu- 
sammenhangende Beschreibung der Differenzierung und Determinie- 
rung der embryonalen Gewebe nicht uberfliissig. Sie beginnt un~ 
mittelbar am Vegetationspunkt und erreicht im vbllig gestreckten 
Teil ihr Ende oder dauert auch noch in Form des Dickenwachstums 
fort, nacbdem die Streckung vollendet ist. Ueber die Ursachen der 
Ausbildung verschiedenartiger Gewebe und deren charakteristische 
Anordnung im SproJJ wissen wir ganz auberordentlich wenig. 
Wesentliche Aenderungen gegeniiber der Norm konnen wir in 
der Regel nur als Restitutionen nach recht gewaltsamen Eingriffen 
beobachten. 

Die Gewebeanordnung steht zunacbst einrnal unter dem Einflub 
der allgemeinen Symmetric. Ist diese radiar, so sind auch die 
Gewebe radiar angeordnet; entsprechender Erfolg findet sich bei 
Dorsiventralitat. Es ist nicht zu bezweifeln, dab jede Zelle des 
Vegetationspunktes zu jedem beliebigen Element werden konnte. Wo 
Restitution erfolgt, spricht diese eine deutliche Sprache und sagt 
z. B., dab auch die Epidermis, die bei der normalen Entwicklung nur 

90a) Doposcheg 1911 Flora 106 216. 

91) Winkles, 1902 Ber. Bot. Ges. 20 500. 

92) Hildebeand 1888 Lebensverhaltnisse der Oxalisarten. Jena. 

93) Goebel Orgariographie 1. Aufl. S. 6 u. 586. 
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aus Dermatogen hervorgeht, doch unter Umstanden (vgi; S. 165) auch 
aus den Zellen des Maries gebildet werden kann. Entsprechen- 
des gilt fur andere Gewebe erst recht. Was nun die einzelnen 
zwingt, zu einem bestimmten Gewebe zu werden, wissen wir nicht. 
Nur das eine diirfte feststehen, daB Korrelationen dabei eine 
groBe Rolle spielen. Halten wir uns etwa an die GefaBe, so konnen 
wir sagen, daB diese offenbar durch ihre Umgebung determiniert 
werden miissen. Das zeigt sich einmal darin, daB ein entwicklungs- 
physiologsicher Zusammenhang zwischen den Biindeln des Biattes 
und der „Blattspur“ im Stengel besteht, letztere also unentwickelt 
bleibt, vor allem keine sekundaren GefaBe bildet, wenn sie vom Zu- 
sammenhang mit dem Blattbtindel ausgeschlossen wird. Sodann 
sprechen gewisse Beobachtungen von Simon 94 ) daftir, der sehr auf- 
fallende Umdifferenzierungen ausgebildeter Parenchymzellen zu Ge~ 

faBen beobachtet hat. Werden Stengel 
halb durchschnitten, so entwickeln 
sich aus den Markzellen Gef&fistrange, 
die vom apikalen Teil des GefaB- 
biindels zum basalen flihren oder quer 
durch den Stengel hindurch zu den 
gegeniiberliegenden Biindeln flihren 
(Fig. 68). Es muB also irgendein 
Reiz, d. h. wohl zweifellos ein Stoff 
von den Biindeln ausgehen, der den 
sich entwickelnden GefaBenden Weg 
zeigt, auf dem eine Verbindung her- 
gestellt werden kann. Und wenn so 
etwas bei schon ausgewachsenen 
Sfcammes von Achyranthes. 20 Tage P^rcnchyilizelleil 110 ch n&clltr&g- 
naeh der Verwundung. Die drei ober- 1 i C h erfolgen kann, SO wird es bei 
halb der punktierten Lime liegenden embryonalen Zellen erst recht mog- 

£d dSchnitten “fe ^punktierte lich sem ’ d f n ™ allgemdnen gelingt 
Linie deutet an, wie tief der Schnitt es um so leichter, die Entwicklung 
eingedrungen ist. Verbindungsstrange in andere Bahnen zu lenken, je friiher 
von den durchschnittenen zu den der Eingriff erfolgt. Welche Reize 
intakten Biindeln Vergr. 16X- Nach im einze l nen die Richtung soldier Ge- 

f&Bbahnen, die oft Hindernisse um- 
gehen, bestimmen, wissen wir nicht. 
Moglich, daB nur die Richtung der Wasserbewegung von Bedeutung 
ist 95 ), wahrscheinlich, daB die ganzen chemischen Beziehungen, die 
zwischen lebendem Gewebe bestehen konnen, maBgebend sind. 

Wie sehr der Ort, an dem eine Zelle sich befindet, d. h. also 
die Beziehungen zu Nachbarzellen maBgebend ist fur das, was aus 
ihr wird, das zeigen die schonen Versuche von Voechting mit Mark- 
zellen vom Kohlrabi, die sich als sehr plastisch erwiesen haben. 
Voechting 96 ) schreibt: 

„Es ergibt sich, daB den Geweben des Kohlrabi eine groBe 
Fahigkeit zur Regeneration zukommt, daB vor allem das Mark des 
Kohlrabi ein wahrhaft proteisches Gebilde ist. 


94) Simon zit. Anm. 64, ebenda auch Freundlich. 

95) Winkler 1905 Ann. jard. bot. Buitenzorg 2. Ser. 5 32. 

96) Voechting 1908 Unters. z. exp. Anatomie etc. 1 97. 



Fig. 68. Querschnitt durch den oberen 
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U nter gewohnlichen Verhal'tnissen erzeugt es ein Net-z konzen- 
trisclier Biindel. Unter Wundflaehen vermag es Cambium mid durch 
dieses kollaterale Strange zu bilden, deren Teiie normal gelagert sind, 
der Siebteil nach auJSen, der Gefafiteil nach innen. 

Weiter ist es imstande, eine primare Rinde mit alien Besfcand- 
teilen, mit grttnem Parenchym, Sklerenchym, mit Kollenchym und 
Hartbastzellen, hervorzubringen. 

Die regenerierte Rinde aber ist fahig, unter dem anfanglich 
entstandenen Korke eine neue Epidermis zu erzeugen, die der nor- 
malen entweder vollig gleicht oder nur wenig davon abweicht, vor 
allem Spaltoffnungen bildet. 

Erinnern wir uns endlich noeli der Bildung des Phellogens mit 
.dem Phelloderm am Umfange der Wundflaehen und im Marke des 
Sprosses liber der Knolle, so folgt, dab das Mark direkt oder in- 
direkt alle Gewebe des vegetativen Korpers unserer Pflanze er- 
zeugen kann. Diese Eahigkeit des Markes tritt jedoch nur dann 
zntage, wenn es auf nattirlichem Wege durch Platzen der Knolle 
oder kiinstlich durch die Hand des Experimentators an die Ober- 
flache verlegt wird. Dies ist der entscheidende Punkt. Durch Ver- 
setzung an die Oberflache wird die Markzelle gezwungen, potentiell 
in ihr schlummernde, unter normal en Verhaltnissen nie ans Licht 
tretende Eigenschaften zu offenbaren. Je nach dem Orte, den sie 
an der Lebenseinheit einnimmt, verhalt sich also die Markzelle in 
sehr verschiedener Weise. Damit ist eine neue lehrreiche Be- 
statigung des Satzes geboten, der schon vor langer Zeit aus anderen 
Tatsachen abgeleitet wurde. 

Damals zeigten wir, daB dieselbe Gruppe von Cambialzellen, 
je nachdem man sie das basale oder das Scheitelende eines Organs 
einnehmen laBt, zur Grundiage einer Wurzel oder eines Sprosses 
wird. Heute konnen wir den Satz. auf die Gewebe ausdehnen. Am 
Marke des Kohlrabi laJBt sich dartun, daB aus einem schon dif- 
ferenzierten, aber noch wachstumsfahigen Gewebe jede. Zellenform 
hervorgehen kann, und zwar wieder je nach dem Orte, den der 
Experimentator ihr anweist.“ 

Man wird mit der Annahme nicht fehlgehen, dafi auch in der 
normalen Ontogenese der Ort, den eine Zelle einnimmt, mafigebend 
fur ihre Differenzierung und Determinierung sein muB. Der Anlage 
nach kann aus jeder Zelle alles werden. Wie weit auch in der 
Normalen twicklung ein EinfluB der ausgewachsenen Teiie auf die 
werdenden sich geitend macht, lafit sich nicht immer sicher beurteilen 
(vgl. S. 166 ). 

Wurzel. Der Vegetationspunkt der Wurzel bildet keinerlei 
Seitenorgane, seine ftir gewohnlich bestehende radiare Symmetric 
drilckt sich also vor allem in der Anordnung der Gewebe, sodann 
auch in der Querschnittsform aus. Im Zentrum entwickelt sich das 
radiare GefaflbtLndel; seine GefaBteile treten in einer bestimmten 
Zahl auf, doch ist diese keineswegs fur eine Spezies konstant; sie 
zeigt vielmehr schon je nach der Starke der Wurzel Variationen. 
Die Zahl der Strahlen nimmt mit der Starke zu, und da man letztere 
durch gute oder schlechte Ernahrung beeinflussen kann, so trifft das 
auch ftir die Strahlenzahl zu. So kann besonders in Seitenwurzeln, 
die nach Entfernung der Hauptwurzel erstarken, eine Strahlen- 
zunahme beobachtet werden. Auch die Struktur der Hypokotyle 
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scheint von EinfluB auf die Hauptwurzel des Keimlings zu sein. So 
wie sie von der Zahl und der Anordnung der Kotyledonen abhangt, 
so hangt dann anscheinend die Strahlenzahl des GefaBbtindels der 
Wurzef mit der GefaBbtindelverteilung der Hypokotyle zusammen. 
Es ist freilich schwer, etwas Sicheres dariiber auszusagen, welcher 
Vorgang der erste, welcher die Folge des anderen ist — denn gerade 
die ersten entscheidenden Prozesse entziehen sich unserer Wahr- 
nehmung. So konnte man also die Tatsache, daB bei ausnahmsweise 
auftretender Trikotyledonie 97 ) die Hauptwurzel anders gebaut ist 
als bei Gegenwart von zwei Kotyledonen, so deuten, daB zuerst ge- 
wisse innere Differenzierungen im Hypokotyl stattfanden und daB 
an diese sich dann erst die Ausbildung der Kotyledonen einerseits, 
der Wurzelstruktur andererseits anschlossen. Wahrscheinlicher 
scheint uns freilich die Annahme, daB die Anordnung samtlicher* 
GefaBbtindel in der Hauptachse des Keimes bedingt wird durch die 
Kotyledonen; kann man doch auch sonst einen EinfluB der Blatter 
auf die darunter liegenden GefaBbtindel feststellen 98 ). 

Das Problem aber, wie es kommt, daB eine bestimmte Strahlen- 
zahl im Wurzelbtindel auftritt, ist keinesfalls mit solchen Einfltissen 
der oberen Teile allein zu losen, denn es tritt uns ja auch in den 
Seitenwurzeln entgegen und harrt hier noch vollig der Aufklarung. 

Erst in groBer Entfernung vom Vegetation spunk t erfolgt die 
Ausgliederung der Seitenwurzeln aus dem Perizykel. In der Eegel 
bilden sich die Anlagen vor den GefaBteilen, und es ist sehr wahr- 
scheinlich, daB die GefaBteile tatsachlich den Ort der Wurzelbildung 
bestimmen. Da die GefaBe aus jeder Zelle des Pleroms hervorgehen 
konnen, so dtirften auch die Seitenwurzeln aus jeder Perizykluszelle 
entstehen konnen. Ist aber die Gefafibildung determiniert, dann ist 
auch die Wurzelbildung nicht mehr verschiebbar. Hier hatten wir dann 
einmal zweifellos einen EinfluB des schon differenzierten Organs auf 
das werdende. Es ist sehr wahrscheinlich, daB auch im SproB in 
ahnlicher Weise gerade GefaBbtindel den Ort von Anlagen be- 
stimmen konnen. Bei Campanula medium z. B. richtet sich die 
Orientierung der K a r p e 1 1 e ausschlieBlich nach dem K elc h ; je 
nach der Anzahl der Quirle, die zwischen diesem und dem Gynaeceum 
eingeschaltet sind, konnen also die Karpelle vor den Staubgefafien 
stehen oder mit ihnen alternieren. Es ware moglich, daB die Ge~ 
faBbtindelanlagen im Kelch den ortbestimmenden EinfluB auf die 
Karpelle ausiibten. 

9. Fortpflanzung. 

Der Begriff der Portpflanzung hat sich offenbar im Hinblick auf 
die hochststehenden Pflanzen und vor allem die Tiere entwickelt. 
Bei den Tieren pflanzt sich das einzelne Individuum fort, indem es 
neuen Individuen Entstehung gibt. Da nun aber der Begriff des 
Individuums nicht auf jede Pflanze ubertragen werden kann, so laht 
sich _ auch bei zahlreichen 'VVachstumsvorgangen oft schlecht ent- 
scheiden, ob sie nur einer Fortbildung des alten Organismus 'oder 
der Erzeugung eines neuen dienen. Wenn an einer Weide ein Seiten- 
zweig entsteht, der ganz die gleichen Eigenschaften hat, wie der 

97) Holden u. Danieics 1921 Annals of botany 35 461. 

_98) Jost 1891/93 Bot. Ztg. 49 485, 51 89. 
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Hauptzweig, so wird niemand von einer Fortpflanzung reden, da ja 
der Zweig nur zur VergroJBerung des Baumes beige tragen hat. 
Wird aber derseibe Zweig vom Winds abgerissen, so kann er sich 
bewurzeln und den Ausgang eines neuen Baumes bilden; dann hat 
also eine Fortpflanzung stattgef unden. Die Isolierung eines Zweiges 
von den tibrigen Teilen der Pflanze, die in diesem Beispiel (lurch 
auBeren Zufall erfolgt, tritt in anderen Fallen notwendig mid regel - 
mafiig ein, so z. B. bei 
vielen Rhizomen. Hier 
werden samtliche Aus- 
zweigungen allmahlich 
durch Absterben der 
alteren Rhizomteile 
isoliert und bildet neue, 
selbstandig lebende ! 

Pflanzen.. Da wird man 
zweifelhaft sein, wie 

man den Vorgang ^ r |J t> |j | 3 

nennen soil — anfangs . 1 I t 

ist es offenbar nur IF € L i ^ j* ; » 

Wachstum und Ver- |F£j| D Jf 

zweigung, spater ist es ft • M p A 

Fortpflanzung; aber ' ■ |b31 

wo liegt die Grenze? ^ ~ 

wenn wir zu recht ein- JW 

etwa den Algen, herab- 

len, die zu Zellfaden ^ ^ 

verbunden sind. Jede (M 

einzelne Zelle ist dabei ip) ]? Jw 

vollkommen selbst&n- 

dig; sie wachst und ^ 

teilt sich, und so ver- ^^y® 1 **^**: 

groBert sich der Zell- 



faden. Unterbestimm- 
ten auBeren Einwir- 
kungen zerfallt aber 
der Faden in seine 


Einzelzellen , 
jede dann 
wachst und 


deren 

welter 


Fig. 69. Vaucheria repens, nach Klees. A Sporangium, 
B Austreten der Schwarmspore, C Schwarmspore, D 
deren Keimung ; Bildung eines neuen Sporangiums, 
FGeschleehtsorgane (links An theridium,rechts Oospore), 
F rechts Schwarmspore, aus der ein Schlauch hervor- 
gegangen ist, der sofort Geschlechtsorgane produziert. 


wachst und zum Ausgang eines neuen Padens wird. Be- 
trachten wir den Z ellf aden hier als Einheit, so liegt in dem 
Zerfall in einzelne Zellen eine „Bortpflanzung“ vor, sehen wir aber 
in der Zelle die Einheit, so kann von einer Portpflanzung nicht 
die Bede sein. 

Aus diesen Beispielen ist zu entnehmen, dab in der Natur eine 
scharfe Grenze zwischen W achstjum und Fortpflanzung oft nicht 
existiert. Ptir unsere Zwecke aber wird es geniigen, wenn wir eine 
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ktinstliche Grenze ziehen und stets nur dann von Fortpflanzung 
reden, wenn die Pflanze besondere Organe ausbildet, deren Funk- 
tion darin besteht, einer neuen Pflanze den Ursprung zu geben. Zu 
dem Zweck muB ein solehes Fortpflanzungsorgan vor alien Dingen 
sich von der Mutterpflanze loslosen, es muB ferner eine gewissie 
Menge von Protoplasma enthalten, in dem die Entwicklungsfaliigkeit 
steckt, und es muB schlieBlich einen Vorrat von Reservestoffen zur 
Verfugung haben, die eine Entwicklung ermoglichen. Das cntwick- 
lungsfahige Protoplasma aber kann, ebenso bei hohen wie bei niederen 
Pflanzen, in einer einzelnen Zelle oder in einem Komplex von Zellen 
enthalten sein, und diese konnen im letzteren Fall etwa die Gestalt 
eines Vegetationspunktes, einer Knospe, besitzen, Doch wir wollen 
mit moglichst einfachen Beispielen beginnen. 

Fortpflanzung niederer Pflanzen. Vaueheria repens isfc eine Alge, die auf 
feuchter Erde griine Ueberziige bildet. Unter deni Mikroskop betrachtet, erweisen 
sich diese aus langen zylindrischen, gelegentlich verzweigten Fliden aufgebaut, 
in denen flir gewohnlich keine Scheidewande auftreten. Die Pflanze ist also ein- 
zellig. Die Fortpflanzung erfolgt durch zweierlei Organe, durch Schwarmsporen 
und durch Eier. Bei der Bildung der Schwarmsporen (Fig. 69 A — C) wird das 
Ende eines Zweiges durch eine Querwand abgeschniirt ; darauf kontrahiert sich 
der Inhalt der so abgesonderten Endzelle, schliipft durch ein Loch in der Membran 
aus und bewegt sich mit Hilfe von kleinen Wimpern, die auf der Oberflache des 
jetzt unbehauteten Protoplasmas entstanden sind. Bildung und Bewegung dieser 
Schwarmsporen findet nur im Wasser statt. Nach einiger Zeit kommt die Spore 
zur Ruhe, setzt sich am Substrat fest und keimt zu einem neuen, spater ver- 
zweigten Faden aus, ler sowohl im Wasser als in feuchter Luft gedeihen kann. Bei 
der anderen Art der Fortpflanzung treten zweierlei Organe auf, die als Oogonien 
und Antheridien bezeichnet werden. Die Form dieser Gebilde ist aus Fig. 6i9 E 
zu ersehen. Beide grenzen sich durch Scheidewande von dem iibrigen Thallus 
ab und beide offnen sich spater an ihrer Spifcze. Aber nur aus den Antheridien 
tritt der Inhalt aus, nachdem er zuvor in zahlreiche kleine, farblose S perm at o- 
zoiden zerfallen ist, die auf das Oogonium zueilen und in dessen Oeffnung 
eindringen. Eines dieser Spermatozoiden verschmilzt dann mit dem inzwischen 
kontrahierten Protoplasma des Oogons, dem Ei. Daraufhin scheidet dann das 
Ei eine neue derbe Membran aus und wird so zur Oospore. Diese keimt 
wieder nach einer Ruhezeit zu einem vegetativen Vaucheriaschlauch aus. 

Eine ganz ahnliche Form der Fortpflanzung findet sich auch bei manchen 
Pilzen aus der Gattung Saprolegnia. Auch hier haben wir einen einzelligen 
und verzweigten Vegetationskorper, doch ist er chlorophyllfrei. Saprolegnia 
findet sich in der JSTatur gewohnlich auf toten Insekt-en, die ins Wasser gefalien 
sind, und der Thallus durchwuchert zunachst den Insektenleib. Nach einiger 
Zeit wachst er aber auch aus diesem heraus und bildet allseits in das Wasser 
ausstrahlende Hyphen. Das Ende dieser Ausstrahlungen wird dann in der Regel 
durch eine Querwand abgegliedert und bildet — im Gegensatz zu Vaueheria — 
nicht eine Schwarmspo’re, sondern es zerfallt in v i e 1 e Schwarmsporen, die 
dann austreten und sich bewegen. Spater treten dann auch Oogoinien und 
Antheridien auf, deren Bau wir nicht schildern wollen (vgl. Fig. 70). Wir 
erwahnen nur, da$ mehrere Eier in einem Oogonium entstehen, deren jedes 
eine Oospore bildet; letztere entsteht wenigstens in gewissen typaschen Fallen 
erst nach Verschmelzung mit dem Inhalt der Antheridien. Da 8 die Eier bei 
manchen Formen auch direkt keimungsfahig sein konnen, interessiert uns an 
dieser Stelle weniger. 

So wie bei diesen beiden Beispielen, so hat man noeh bei zahllosen anderen 
Algen und Pilzen zweierlei Fortpflanzung entdeckt: geschlechtliche, durch 
bef ruchtete Eier, un geschlechtliche durdh Schwarmsporen. Ja es ist keine 
Seltenheit, da 8 bei einer bestimmten Spezies mehrere Arten von Fortpflanzungs- 
organen auftreten konnen, die alle der ungeschlechtlichen oder „vegetativen“ Ver- 
meil rung dienen. 

Fragen wir nun nach den Ursaehen, welche die Fortpflanzung iiberhaupt 
und die verschiedenen Fortpflanzungsarten im speziellen bei diesen Algen be- 
dingen! Vor nicht allzu Ianger Zeit hatte man geglaubt, daB diese Ursaehen 
im wesentlichen innere seien, und daB bei den niederen gerade wie bei den 
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holieren Pflanzen ungeschlechtlidie und ■■ geschleehtiiche Fortpflanzung in regel- 
madigem Turn.us miteinander abwechselten. Man nahm an, die Fortpflanzung 
sei ein notwendiges Produkt der inneren Entwicklung, trete also ein, wenn die 
Pflanze eine gewisse Grade oder ein gewLsses Alter erreicht habe. Insbesondere 
bei Saprolegnia folgen unter den gewolmlichen XJmstanden, die in der Natur 
gegebeu sind, vege tat ives Wachstum, Schwarmsporenbildung und dann geschlechfc- 
ficlie Fortpflanzung mit solcher GesetzmaBigkeit aiifeinander, dad man wold 



Fig. 70. Saprolegnia mixta nach Klebs. A Faden mit Geschlechtsorganen, a An- 
theridien (op parthenogenetische Oospore), o l Ei, o' 2 Oospore, g jnnges Oogon. B Faden 
mit Sporangien, a 1 Sporangium, das ein alteres Sporangium durchwachsen hat, s‘ 
Austritt der Schwarmer. G Schwarmspore, bei 2 zur Puhe gekommen, 3—4 Bildnng 
der zweiten Zoospore, 5 deren Fadenkeimung. 


zu der Ansicht kommen konnte, es sei dieser „Entwicklungsgang Cf ein unab- 
anderlicher. Wir haben es in erster Linie den jahrelangen Bemiih ungen von 
G. Klebs") zu verdanken, dad irnsere Einsicht heute eine bessere und tiefere 
ist. Das Hauptresultat dieser Forscliungen ladfc sich kurz dahin zusammenfassen, 
dad die „normale ff Entwicklung manclier Algen und Pilze nur eine von vielen 
Moglichkeiten vorstellt und dal man vielfach mit der Sicherheit eines ciiemisch- 
physikalischen Experimentes eine ganz bestimmte Veranderung des Entwicklungs- 


99) Klebs 1889 Biol. CbL 9 609. Zusammenfassungen: 1896 Ueber jb 
Fortpflanzungsphysiologie d. niederen Organismen. Jena ; 1904 Biol. CbL 24 257. 
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gauges herbeifuhren kann, wenn man die Kulturbedingungen andert. AeuBere 
Faktoren also bestimmen, welche von den verschiedenen durch die Natur des 
Organ ismus gegebenen Entwicklungsmoglichkeiten eintreten. Auch der normale 
Entwieklungsgang ist durch auBere Umstande beclingt ; solange diese sich nicht 
andern, fahrt der Organismus fort, in seiner bisherigen Weise sich zu gestalten. 

Den „EntwickIungsgang K von Saprolegnia mixta hat Klebs 100 ) in folgender 
Weise verandert: 

1) Das Mycel wachst jahrelang rein vegetativ weiter, wenn stets fur frische 
gute Nahrstoffe gesorgt wircl. 

2) Ein derartig gut ernahrtes Mycel geht bei Uebertragung in reines Wasser 
rasch und vollstandig in der Bildung von Sporangien auf. 

3) In Losungen von Leucin (0,1 Proz.) und Hamoglobin (0,1 Proz.) erfolgt 
zuerst kraftiges Wachstum, dann Bildung von Geschlechtsorganen. Sehwarm- 
sporen werden nicht gebildet ; diese treten aber auf, und zwiar nach den Ge- 
schlechtsorganen, wenn man verdiinnteres Hamoglobin (0,01 Proz.) verwendet. 

Entsprechende Versuehe bei Vaucheria repens ergaben: 

1) Ununterbrochenes vegeta tives Wachstum: in frischen anorganischen Nahr- 
Josungen bei hellem Licht ; in selten gewechselten Nahrlosungen selbst bei 
schwachem Licht. 

2) Fortgesetzte Zoosporenbildung bis zu volliger Ersehopfung des Thallus: 
bei Ueberfiihrung in Dunkelheit nach zuvoriger guter Ernahrung am Licht in 
Wasser. 

3) PegelmaBige Abwechslnng von Wachstum und Zoosporenbildung: im 
Wasser bei Abwechslung von Licht und Dunkelheit. 

4) Wachstum und fortschreitende Oosporenbildung: bei Kultur auf feuchtem 
Boden am Licht. 

5) Wachstum, dann Schwarmsporen-, spat'er Oosporenbildung: zuerst in 
Nahrlosung, dann in Wasser bei hellem Licht. 

3) Wachstum, dann Oosporen-, spater Schwarmsporenbildung : zuerst auf 
feuchtem Boden, dann in Wasser oder verdiinnter Nahrlosung. 

Aus diesen Versuehen ergibt sich, daB auch in der Natur ein vom typischen 
abweichender Entwicklungsgang eintreten muB, w.enn die Veranderungen der 
AuBenwelt entsprechende sind. Das laBt sich in der Tat beobachten. 

In ahnlicher Weise wie bei den angeftihrten Thallophyten, hat 
Klebs zum Teil im Verein mit seinen Schfilern eine groBe Anzahl 
von Algen und Pilzen untersucht Das Hauptresultat war iiberall 
das gleic-he: es gibt keinen bestimmten, notwendigen Ent- 
wicklungsgang. In vielen Fallen kann man durch passende Ein- 
griffe Wachstum oder Fortpflanzung erzwingen. Im einzelnen sind 
freilich die notigen Eingriffe auBerst verschieden, und wenn wir 
alle von Klebs studierten Organismen zusammenfassend betrachten, 
so kann man nur sagen, daB durch V eranderungen (Zunahme oder 
Abnahme) der allgemeinen Lebensbedingungen (Temperatur, Licht, 
Feuehtigkeit, Sauerstoff, organische oder anorganische Nahrstoffe) 
die Ursache ftir das Auftreten von Fortpflanzungsorganen an Stelle 
des vorhergehenden vegetativen Wachstums gegeben ist. Es tritt also 
nicht etwa ein vorher ganzlich fehlender Reiz auf, der einen der- 
artigen Erfolg hatte, sondern es genligen quantitative Verande- 
rungen der schon bestebenden Reize 101 ). 

Ehe wir der Frage naher zu treten suchen, wie wohl die AuBenwelt eigent- 
lich wirkt, wollen wir noch an einem Einzelbeispiel die verschiedenen JEin- 
griffe kennen lernen, durch die ein und derselbe ProzeB bei einer bestimmten 
Spezies zustande komrnen kann. Wir wahlen die Schwarmsporenbildung von 
vaucheria repens. Klebs 102 ) sah sie unter folgenden Bedingungen auftreten: 

1) Beim Uebergang der Faden aus konzentrierter in verdunntere Nahrlosung 

oder in Wasser, 1 f 

2) bei Uebertragung der Faden aus Luft in Wasser, 

100) Klebs 1903 Willkiirliche Entwicklungsanderungen. Jena. S. 141. 

101) Klebs 1904 Biol. Obi. 24 487. 

102) Klebs 1904 Biol. Cbl. 24 497. 
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3* nach Uebertragung aus flieBendem in stehendes Wasser, 

4) nacli Licii fcverminder ung, am besten nach vdiliger Yerdunkhmg, 

5) nacli Verminderung der Temperafcur bis nahe zum Minimum, 

6) nach Steigerung des Salzgehaltes bis nahe zum Maximum. 

Der gleiche Endeffekt erfolgfc aber bei diesen sechs verschiedenen Eingrifffeu 

nicht imrner in der gleichen Weise. Man kann vielmehr drei Gruppen unter- 
scheiden 102 ). 

a) Die auBere Bedingung wirkt als plofczliche Veranderung in den ersten 
24 Stnnden, und daraufhin erfolgt dann wieder normales Wachstum. So in den 
Fallen 1 — 3, nach Uebertragung von Faden in stehendes Wasser aus Luft, 
Nilhriosung oder flieBendem Wasser. 

b) Die auBere Bedingung wirkt ebenfalls soforfc, aber sie dauert auch so 
lange an, als geniigende Nahrung vorhanden ist. In dieter Weise tritfc die Zoo- 
sporenbildung, z. B. nach Verdunklung ein. Auf die Entieerung der Sporen 
folgt wieder Wachsen und dann werden die Spitzen der Faden abermais in 
Sporangien umgewandelt usf. Der ProzeB kommt schliefilich durch Er- 
schopfung, durch ISTahrungsmangel zum Stillstand. 

c) Die auBere Bedingung wirkt erst nach einiger Zeifc ein. Dies trifft zu 
bei den unter 5 und 6 aufgefuhrten Fallen. Niedere Temperafcur und hoher 
Salzgehalt wirken so auf die Zellen ein, daB nach. einigen Tagen anscheinend 
von seibsfc Zoosporenbildung erfolgfc, die dann wochenlang andauern kann. 

Es verdienfc erwahnt zu werden, daB einige dieser Reakfcionen vom bio- 
logischen Gesichtspunkte aus wohl begreiflich erscheinen, d. h. daB sie zweck- 
maBig, fiir die Existenz der Alge ntifczlich sind. Die Schwarmsporenbildung 
nach den Eingriffen 1 bis 3 ist die Form, in der sich die Alge den neuen 
Lebensbedingungen anpaBt ; die alten Zellen konnen sich an die neuen Bedin- 
gungen nicht mehr gewohnen, die aus Schwarmsporen enfcstandenen aber leben 
unbegrenzt in ihnen. Zu vergleichen ware das efcwa clem Absterben der Luffc- 
blatter und der Neubildung von Wasserblattern beirn Uebertragen einer amphi- 
bischen Pflanze vom Land ins Wasser. Die vierte Bedingung (Dunkelheifc) 
bietet niemals eine Existenzmoglichkeit, und so kann eine Anpassung an sie auch 
nicht stattfinden. Die Pflanze macht immer neue Anstrengungen, giinstigere 
Bedingungen mit HiLfe von Schwarmsporen zu gewinnen. Schwieriger zu deuten 
sind die beiclen letzten Eingriffe ; es wiirde uns zu wleit fiihren, hier Ver- 
mutungen zu auBern. 

Doch die biologische Deutung der auBeren Faktoren bei der 
Zoosporenbildung steht hier eigen tlich nicht zur Diskussion; die 
phy siologische Seite des Problems soli erklart werden. Wie wir 
frtlher gesehen haben, macht Klebs die Annahme, daB die auBeren 
Faktoren stets gewisse innere Veranderungen hervorrufen, die dann 
ihrerseits erst auf die „spezifische Struktur 44 der Pflanze einwirken. 
Klebs 103 ; suchte nun frtlher nachzuweisen, daB die verschiedenen 
auBeren Faktoren, die den gleichen morphogenen Erfolg aufweisen, 
auch in gleicher Weise die inneren Bedingungen verandern. So 
sollte z. B. allgemein eine Verringerung des osmotischen Druckes 
bei Vaucheria stattfinden und auf diese.dann Schwarmsporenbildung 
eintreten. Neuerdings hat aber Klebs 104 ) diese Anschauung mit 
Recht verlassen, und er gibt zu, daB die ersten inneren V eranderungen 
in den oben unter 1 bis 6 aufgezahlten Fallen verschieden sein 
konnen. Damit muB man aber auch eingestehen, daB wir nichts, gar 
nichts tiber die Wirkungsweise der auBeren Faktoren wissen. Uns 
scheint nicht einmal sicher zu sein, daB sie immer erst auf die 
„inneren Bedingungen 44 einwirken mtissen; wir konnen nicht einsehen, 
warum eine direkte Beeinflussung des maBgebenden Teiles im Proto- 
plasma bei so einfachen, im Wasser lebenden Zellen unmoglich sein 
sollte. Wir haben in der ersten Auflage dieses Buches die Anschau- 


103) Klebs 1903 Willkiirl. Entwicklungsanderungen S. 57. 

104) Klebs 1904 Biol. Obi. 24 492. 


172 


3. Kapitel. 



ung vertreten, die aufieren Faktoren wirkten auslosend. Dieser Vor- 
stellnng liegt der Vergleich des Qrgahismus mit einer Maschine zu- 
grundeC Was Klebs 105 ) gegen diesen Vergleich gesagt hat, scheint 
irns rich tig und beachtenswert. Der Vergleich hinkt, wie alle Ver- 
gleiche, er hinkt vielleicht stark. Trotz alledem mtissen wir ihn 
immer noch herbeiziehen, wenn wir den Versuch eines prinzipiellen 
Verstandnisses der Beeinflussung der pflanzlichen Organogenese 
durch aufiere Faktoren machen wollen. Wir stellen uns nun eine 
Maschine vor, die dreierlei Tatigkeit austiben kann, z. B. nahen, 
stricken, stricken. Sie werde durch Dampf betrieben. Das durch den 
Dampf in Rotation versetzte Schwungrad kann durch Einschaltung 
oder Ausschaltung gewisser Radchen diese oder ’jene Funktion der 
Maschine in Gang setzen. Die Ausschaltung und Umschaltung der 
Radchen kann durch aufiere Krafte, durch Wlirme, Licht, Schwere, 
chemische Krafte etc. besorgt werden. Diese aufieren Krafte leisten 
dann nicht die Arbeit, sondern sie losen blofi diese oder jene Tatig- 
keit aus. Gerade so konnen im Organismus gewisse aufiere Faktoren 
auslosend wirken, sie schalten etwas aus oder ein, wodurch die ge- 
staltende Tatigkeit des Protoplasmas in bestimmter Weise erfolgt. 
Das ist ein Bild, das wir gern durch ein besseres ersetzen wtirden, 
wenn wir eins batten. 

Wenn auch die bisherigen Studien bei diesen prinzipiellen Fragen 
noch nicht zu einer Klarung gefiihrt haben, so dilrfen wir ihre Er- 
folge doch auch nicht unterschatzen. Die Erkenntnis, dafi bei vielen 
niederen Pflanzen der Entwicklungsgang von der Aufienwelt bestimmt 
wird, ist wichtig. 

Es fehlt freilich nicht an Beobachtungen, wonach manche niedere 
Pflanzen sich doch etwas anders verhalten diirften, als Vaucheria 
und Saprolegnia. So kann man leicht konstatieren, dafi auch von 
Klebs studierte Objekte nach den von ihm gegebenen Vorschriften 
behandelt, nicht immer so reagieren wie man erwartet, und bei 
manchen Algen, wie Spirogyra 106 ) und Hydrodictyon ist die Bildung 
von Gameten manchmal leicht experimentell hervorzurufen, manch- 
mal auch nicht. Man spricht von einer ,,Kopulationsstimmung C£ , 
ohne dafi es gelange, die Ursache derselben anzugeben. Solchen Tat- 
sachen kann man entgegenhalten, dafi eben innere Zustande zunachst 
fxir das Geschehen verantwortlich gemacht werden mtissen, und dafi 
diese oft recht stabil sind, fest induziert sind, wie man zu sagen 
pflegt, so dafi sie keineswegs rasch durch AuBenfaktoren modifiziert 
werden konnen. Es.sei an das Verhalten der Stecklinge von Seiten- 
zweigen der Araucaria erinnert. Behalt man das im Auge, so ist 
es begreiflich, dafi oft ein gewisses Alter oder eine gewisse Grofie 
der Zellen als Bedingung fur den Erfolg eines Aufienfaktors ( an- 
gegeben werden oder dafi nicht naher definierbare Zustande wie die 
..genanntc , ? Stimmung £< gegeben sein mtissen, damit Fortpflanzung’ 
eintritt. Manchmal sieht man ja auch die gegen teilige Erscheinung, 
namlich dafi es durch rechtzeitiges Einsetzen geeigneter Einfltisse 
gelingt, eine schon mehr oder weniger weit fortgeschrittene Differen- 
zierung im Sinne z. B. der Sporangienbildung wieder in vegetatives 
Wachstum tiberzuleiten 107 ). 

105) Klebs 1904 BioL Obi. 24 ; 1905 Jahrb. wiss. Bot. 42 155. 

106) Benecke 1908 Internat. Eevue d. Hvdrobiologie 1 533. 

107) Ooetze 1918 Jahrb. 58 837. 
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Man kann indes auch Bedenken gegen die von Klees befolgte 
Metliode aussprechen. Was Ivlebs konstanfce auBere Bedim 
o’ungen nennt unter denen dauerndes vegetatives Wachstum erfolgt 
1st oft kemes wegs etwas Ivonstantes. Vielmehr wird nicht selten 
das dauernde vegetative Wachstum nur dadurch ennoglicht daB 
eine Zerteilung des Thai 1 us erfolgt Ivlebs erblickt in diesem Ein** 
griffe welter nichts als die Herstellung einer dauernden Nahrstoff- 
zufuhr zu alien Zellen ; ohne Zerteilung werden di 3 Nahrstoffe schon 
von den auBersten Teilen des Organisums abgefa gen, konnen also 
zu den mehr innen gelegenen schlieBlich gar niche mehr gelangen. 
Es ware aber auch moglich, in der Zerteilung einen neuen, tief- 
eingreifenden Keiz zu sehen, der eine gewisse innere Zustands- 
an derung v e r h i n d e r t. Die Bilclung von Fortpf lanzungsorganen 
konnte aber erst die Folge einer solchen Zustandsanderimg sein. 
Da solche Bedenken bestehen, ist es von besonderer Wichtigkeit, 
dafi es Hartmann 108 ) gelungen ist, Eudorina elegans, eine Volvo- 
cinee, durch 5 Jahre hindurch in mehr als 1300 Generationen bei 
ganz gleichformigen AuBenbedingungen in andauernd gleichem Wachs- 
tum mid regelmaBiger Vermehrung zu erhalten, so dafi also jeden- 
falls fur so einfache Pflanzen kein bestimmter Entwicklungsgang, 
keine Sukzession von geschlechtlicher und ungeschlechtlicher Fort- 
pflanzung, bestehen mufi. 

Hohere Pflanzen. Wenn wir uns nun unter Uebergehung der 
Moose und Fame zu den hoheren Pflanzen wenden, so scheinen 
da die Dinge auf den ersten Blick ganz anders zu lie-gen als bei 
niederen Pflanzen. Ein Eichbaum z. B. hat wie die hoheren Tiere 
nur eine Form der Fortpflanzung, die Bildung des im Samen ent- 
haltenen Keimes. Dieser geht ein Sexualakt voraus, und sie pflegt 
erst in einem gewissen Alter einzutreten, wird also anscheinend durch 
innere Ursachen veranlafit; die „bestimmte Entwicklung“ scheint 
eine notwendige und von der AuBenwelt unabhangige zu sein. 'Bei 
anderen Pflanzen fin den sich auch Organe der ungeschlecht- 
licken Fortpf lanzung, Brutknospen, Brutzwiebeln und Brutknollchen. 

Eingehende Untersuchung hat nun aber gezeigt, daB der Ent- 
wicklungsgang auch soldier hoherer Pflanzen keineswegs ein unab- 
anderiicher, pradestinierter ist, und somit erheben sich auf diesem 
Gebiet ahnliche Fragen wie bei den niederen Organismen : Was sind 
die Ursachen der Blfitenbildung? was die der „ vegetal! ven“ Fort- 
pflanzung? Wie verhalt sich die Fortpflanzung zum rein vegetativen 
Wachstum? Welche Bedeutung hat die Fortpflanzung? welclie 
spezielle die ungeschlechtliche, welche die geschlechtliche? 

Die erste Frage, die wir zu beantworten suchen mtissen, ist 
die, ob auch hier ein unbegrenztes Wachstum ohne Fortpflanzung 
moglich ist, oder nicht Der erste Anschein spricht dagegen, 
genauere Ueberlegung daftir. 

So gibt es zahllose Kulturpflanzen, die nur durch Stecklinge 
vermehrt werden und zum Teil seit Jahrhunderten so vermehrt 
worden sind. Dies gilt z. B. fur die Weiden, filr unsere Ohaussee- 
pappeln, das Zuckerrohr u. v. a. Aber bei einigen dieser Pflanzen 
sind in den letzten Jahren vielfach Krankheiten aufgetreten, und 


108) Hartmann 1917 Sifzungsber. Berl. Akad. ; 1921 Archiv fur Pro- 
tistenkunde 48 223. -M : 
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diese hat man als eine Art Degeneration betraehtet, die eine Folge 
der standigen Vermehrung auf vegetativem Wege sein soil. Man ist 
so weit gegangen, zu behaupten, die Stecklinge konnten nach ihrer 
Abtrennung von der Mutterpflanze nicht langer leben als diese 
selbst 109 "). Nun hat zwar Moebius 110 ), wie uns diinkt, in einwands- 
freier Weise das Irrige dieser Ansicht dargetan, und wir mochten 
nachdrucklich auf seine Ausftihrungen hinweisen; aber trotzdem 
wird es gut sein, wenn wir wenigstens einige Beispiele anfiihren, 
uni unsere Ansicht, ein unbegrenztes rein vegetatives Wachstum sei 
moglich, zu begrtinden. Da mtissen wir an die schon erwahnten 
Rhizome denken, die am Haupttrieb oder an Seitentrieben jahraus, 
jahrein fortwachsen. Da sie immer neue Wurzeln bilden, so fallt 
jede Schwierigkeit im Stoffaustausch weg. Aber die alteren Telle 
des Rhizoms sterben ab, und deshalb ist es in der Natur nicht mog- 
lich, festzustellen, ob eine solche Pflanze seit Jahren oder seit Jahr- 
hunderten weiter gewachsen ist. Manche von diesen Rhizompflanzen 
haben aber die Samenbildung verloren, und ihre Fortexistenz beruht 
ausschlieBlic-h auf deni Wachstum des Rhizoms; so verhalt sich 
z. B. Acorus calamus. Von dieser Pflanze ist bekannt, daB sie seit 
etwa 350 Jahren in Europa heimisch ist; zweifellos hat sie sich in 
der gan.zen Zeit nur auf vegetativem Wege erhalten und vermehrt m ). 

Die angefuhrten Beispiele zeigen klar, daB die Bltiten bzw. die 
aus ihnen hervorgehenden Samen zur Erhaltung der Pflanze im all- 
gemeinen nicht notwendig sind, und daB auch die Bliitenpflanzen so 
gut wie Saprolegnia andauernd vegetativ wachsen konnen. Um so 
mehr mtissen wir jetzt nach den Ursachen der Bltitenbildung fragen. 

Wenn wir Beobachtungen in der Natur anstellen, dann sehen 
wir die Bltiten sich einstellen, wenn die Pflanze „bltihreif wird“, so 
wie beim Tier die Geschlechtstatigkeit mit einem gewissen Alter 
auftritt. Aber wenn man auch im allgemeinen die Bltitenbildung an 
ein gewisses Alter, das spezifisch verschieden ist, gekntipft sieht, 
so sind doch Ausnahmen bekannt, so z. B. daB die Eiche, die normal 
erst im 60. bis 80. Jahre bltihreif wird, gelegentlich auch schon 
im ersten Jahre Bltiten erzeugt und dann abstirbt 112 ). Geht schon 
daraus ein EinfluB auBerer Faktoren auf die Bltitenbildung klar 
hervor, so wird ein solcher in frappanter Weise durch Experimente 
von Voechting 113 ) und Klebs 114 ) bewiesen. — Man kann entweder 

109) Diese . Behauptung 1st von Schellenberg (Ref., gehalten in der 
Gesellsch. schweiz. Landwirte 15. 11. 1907) wieder aufgenommen worden. Er 
fiihrt an, daB bei den Obstbaumen die vegetativ vermebrten Sorten nicht 
alter werden konnten, als der 8 am ling, von dem sie Stiicke seien, und dem- 
entsprecbend seien jetzt alle alt en Sorten in starkem Riickgang begriffen. Es 
ist aber nicht einzusehen, warum die Obstbaume sich anders verhalten sollten 
wie andere Baume oder Stauden. Fur Weide, Pappel und Rose diirfte sich aber 
eine derartige Behauptung kaum halten lassen. Und fiir die Kartoffel ist sie 
doch ganz unbedingt falsch, da hier der S a Hiding' eigentlich nur ein Jahr 
alt wird. 

110) Moebius 1897 Beitr. z. Lehre von d. Fortpflanzung d. Gewaehse. .Jena. 

111) Die Pflanze ist 1564 von Matthioli zuerst erwahnt, in den folgenden 
Jahren durch Clusius eingefiihrt und jetzt viel verwildert. Ihre Bamenanlagen 
und Pollenkorner verkiimmern. Mucke 1908 Bot. Ztg. 66 1. 

112) Zablreiehe Beispiele bei Diels 1906 Jugendform und Bliitenreife. 
Berlin ; vgl. auch Goebel 1908 Exp. Morphologie. Costerus Rec. trav. neerl. 

1 128. Wiesner 1902 Biologic , d. Pflanzen 2. Aufl. S. 75. Wien. 

113) Voechting 1893 Jahrb. wiss. Bot. 25 149. 

114) Klebs 1903 zit. in 100 ; 1904 Biol. Cbl. 24 257 ; 1905 Jahrb. wiss. 
Bot. 42 155; 1906 Abh. Naturf. Ges. Halle 25. 
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vom vegetativen Z us tan cl einer Pflanze ausgehen unci feststellen, 
welche Veranderungen in der Auden welt das Bitihen herbeiftihren, 
oder man untersucht mngekehrt, unter welchen Bedingimgeii eine 
bluhende Pflanze zu vegetativem Wachstum zuruckkehrt/ Es hat 
sich bisher keine allgemeingtiltige GesetzmaJBigkeit ergeben ; ein Ein* 
griff, der bei der einen Pflanze zum Ziel fiihrt, bleibt oft bei anderen 
ohne Erfolg. 

Am genauesten untersucht ist heute die Bltitenbildung bei 
Sempervivum Funkii durch Keebs 115 ). Diese Pflanze kann un- 
begrenzt vegetativ wachsen, wenn man nur neben.sehr heller 
Beleuchtung ftir reichliche Zufuhr von Wasser und Nahrsalzen sorgt. 
Dabei kann eine gegebene Rosette als solche weiter wachsen (Fig. 71, 2), 
oder sie kann seitliche Auslaufer 
(Fig. 72) produzieren, die ihrerseits 
unbegrenzt vegetativ wachsen. Ge- 
wisse Rosetten lassen sich anderer- 
seits bei Anclauer der intensiven Be- 
leuchtung aber bei Einschrankung der 
Wasser- und Nahrsalzaufnahme 
leicht in einen Zustand bringen, in 
dem sie daiin unter gewissen Be- 
dingungen bitihen konnen. AeuJBer- 
lich und auch mikroskopisch unter- 
scheiden sich solche „b lull rei f e“ 

Rosetten nicht von anderen, die bei 
gleicher Behandlung nicht zu bitihen 
vermogen. Der Zustand der Bltihreife 
tritfc im Laufe des Sommers auf und 
verstarkt sich noch im Laufe des 
Herbstes; die Bltitenbildung tritt also 
spaterhin bei sonst gleicher Behand- 
lung leichter ein, als nach Ablauf des 
Sommers. Diese Verstarkung der 
Bltihreife wird ausschlieJBlich durch 
niedere Temperatur bewirkt; selbst j 

im Dunkeln kann diese eine solche Q _ « , ... _ , 

Wirkung haben. Andererseits kann 1 * klebs. Yerkl l Typische Pflanze. 
ho he Temperatur Scholl am Licht,)F 2 Nicht bliihreife Rosette, im roten 
erst recht aber im Dunkeln die Licht kultiviert. 

Bltihreife wieder vernichten. 

Die Bltihreife bezeichnet Klebs als erstes Stadium der 
Bltitenbildung. Als zweites betrachtet er die Anlage mikroskopisch 
sichtbarer Bltiten, als drittes dann deren Entfaltung. In der Isatur 
erfolgt die Anlage der Bltitenknospen stets erst im Friihjahr, das 
der Erreichung der Bltihreife folgt. Im Experiment aber zeigt sich, 
dal3 sie verlegt werden kann. Das Mittel, das diesen Erfolg hat, ist 
Dauerbelichtung. 

Ausschlaggebend ist vor allem einmal die Lichtqualitat 
(Fig. 73). Wall rend rotes Licht zur Bltitenbildung ftihrt, wird um- 
gekehrt durch blaues und erst recht durch ultraviolettes Licht sogar 
der Zustand der Bltihreife. wieder vernichtet. Diese zerst-orende 

115) Klebs 1918 Flora 11 1 128. 
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Wirkung der stark brechbaren Strahlen scheint ziemlich unabhangig 
you ilirer Intensitat, Idagegen iibt die In ten si tat der rot en Strahlen 
bei ihrer fordernden Wirkung einen grofien Einflufl aus. Das Mini- 
mum an Beleuchtungsstarke liegt etwa bei 10 HK 116 ). Neben der 

Intensitat spielt aber auch 
die Dauer der Beleuch- 
tung eine groBe Rolle, in 
doppeltem Sinn : einmal ist 
es wichtig die Zahl der 
taglichen Liclitstunden 
nicht zu klein zu nelimen, 
d.h.dienachtlicheVerdunk- 
lung moglichst zu kiirzen. 
Denn diese Verdunklung 
zerstort das wieder, was 
durcli die Beleuchtung ge- 
schaffen wird,insbesondere 
bei holier Temperatur; das 
kann sogar so weit gelien, 
daB der bltihreife Zustand 
wieder verschwindet. Bei 
niederer Temperatur da- 
gegen wirkt dieDunkelheit 
nur konservierend, nicht 
zerstorend. Der bltihreife Zustand kann also durcli niedere Tem- 
peratur und Dunkelheit viele Monate lang erhalten werden. Wahlt 
man eine Dauerbelichtung (Osram), so fallen solche Eventualitaten 
w eg und es zeigt sich sehr deutlich (Pig. 74), daB zu verschiedenen 
Zeiten eine verschieden lange Belichtung notig ist, urn die Bluten- 
anlagen zu erzwingen: bei 200 MK Osramlicht z. B. im November 
9 Tage, Im Marz 3 Tage, im April nur 1 Tag. Und wahrend im 
Oktober 5 — 6 Wochen vergehen, bis nach der Dauerbelichtung die 
Bltiten ersch einen, dauert es im Dezember nur 4 Wochen oder 
weniger. 

Die Entfaltung der Anlagen, die Streckung der Infloreszenz- 
achse und die Ausbildung von wickelartigen Zweigen hangt eben- 
falls vom Licht ab. Um norm ale Bltiten zu erzielen, ist jedenfalls 
(bei Dauerbelichtung und etwa 20° C) eine groBere Lichtintensitat 
notig als zur Anlage der Bltitenknospen. Je langer aber diese Dauer- 
belichtung gewirkt hat, desto unabhangiger wird die Streckung vom 
Licht. Man kann also auch im Dunkeln die Entfaltung herbeiftihren, 
und zwar um so leichter, je mehr man sich einer Temperatur von 6° 
nahert. Mangelnde Lichtzufuhr zeigt sich aber immer in der mangel- 
haften Ausbildung der Infloreszenz. 

Die bestimmte Blutezeit von Sempervivum in der Natur erklart 
sich demnach Klebs in folgender Weise. Zunachst wird im Herbst 
der Zustand der Bltihreife durcli die ktihlere Temperatur gesteigert; 
die im Preien herrschende Lichtintensitat und die tagliche Beleuch- 


116) WeiBes Licht wirkt schon bei erheblieh geringerer Intensitat als rotes 
auf Blutenbildung bin. Hier liegt also ein tiefer Unterschied- gegen das Ver- 
halten der Farnprothallien vor, bei denen die Wirkung des Ldchtes durch Weg- 
nahane der stark brechbaren Strahlen gesteigert wird, rotes Licht also wirk- 
samer ist als weiBes. 



Fig. 72. Sempervivum spec. Vegetative Rosette 
mit Tochterrosette. Nach Klebs. 
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tungsdauer sind jetzt aber nodi zu goring. Erst wenn im Frtihjalir 
beide zimelimen, kann Bltitenbildung erfolgen. Durc-h passende All- 



Fig. 73. Sempervivum acuminatum nach Klebs. Bliihreife Rosette A im Dunkeln, 
B in blauem Licht, G in rotem Licht, D am Tageslicht kultiviert. 

anderung* der AuBenbedingungen kann Sempervivum zu jeder Jahres- 
zeit znm Bliihen gezwungen warden. 



Fig. 74. Sempervivum Funkii nach Klebs. Verschieden lange Bauerbeliehtung 
mit Osramlicht seit dem 29. II. 1914. A nach 2 Tagen, B nach 3 Tagen, G nach 
4 Tagen, D nach 5 Tagen ins Gewachshaus gebracht und dort bis 25. IV. weiter- 

kultiviert. 

So zeigt sidi also, da £ die Bltitenbildung ein auBerst kompli- 
zierter ProzeB ist. Wenn es auch bei anderen Pflanzen bisher nicht 
gelungen ist, dieselben drei Phasen aufzudecken, wenn die anderen 

Benecke u. Tost. Pflanzwaohvsioloffle, Bd. II. 12 
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Pflanzen tiberhaupt bis heute noch nicht so grtlndlich experimenter! 
bearbeitet worden sind, so 1st doch bekannt, dab iiberali die bei 

Sempervivum fest- 
gestellten Faktoren 
einen ahnliclienEin- 
fluB haben durften. 

Die Bedeutung des 
Lichtes fiir die Blii- 
tenbildung ergibt sich 
z. B. aus der lange be- 
kannten Tatsache, dab 
der Epheu nur an 
hellem Standort, nicht 
aber im Schatten des 
Waldea bliiht, obwohl 
er an letzterem Orte gut 
gedeiht. Das gleiche be- 
weisen Voechtings 117 ) 
Versuche mit Mimulus 
Tilingii. Diese Pflanze 
stellt bei einer gewissen 
niederen Lichtintensi- 
tat, die ihr vegetatives 
Wachsen noch gut er- 
laubt, die Bliitenbil- 
dung ganzlich ein. 
Diese Wjrkung des 
vermin derten Lichtes 
macht sich selbst dann 
noch geltend, wenn der 
Fig. 75. Mimulus Tilingii nach Voechtingl I Spitze BliitensproB schon an- 

einer normalen Pflanze. 11 Spitze einer Pflanze, die nach gelegt ist ; die in den 

Anlage des Bliitenstandes in vermin der ter Beleuchtung Bracteen vorgebildeten 
kultiviert wurde. Die Bliitenstande (a, a) sind verkiimmert, Bluten bleiben dann in 
iiberali sind reichlich vegetative Sprossungen entstanden. derEntwicklungstehen 

(Fig. 75) und iiberali 
wachsen sonst ruhende 

Achselknospen zu vegetativen Laubsprossen aus. Es tritt also ein Vegetativwerden 
ein. Entspreehende Versuche hat Klebs 118 ) z. B. mit Lobelia Erinus, Veronica 
chamaedrys ausgefiihrt, und er gibt an, dab bei alien Pflanzen,, die keine 
nennenswerten Massen von Reservestoffen fiihren, eine Lichtverminderung die 
Bliitenbildung unterdriickt. Er betrachtet die vom Licht bewirkte Kohlenstoff- 
assimilation als in erster Linie mabgebend fiir seinen Einflub auf die Biiiten- 
bildung. Dafiir spricht die oben mitgeteilte Tatsache, dab blaues Licht, in clem 
die Assimilation geschwacht ist, wie Lichtverminderung wirkt, wahrend das 
fiir die Assimilation geeignetere rote Licht das Bliihen gestafctet. Waiter labt 
sich dafiir anfuhren, dab das Bliihen eventuell aueh im Dunkeln eintreten kann, 
wenn nur geniigend organische Substanz vorhanden ist, und dab man durch 
Rindenringelung, d. h. durch Verhinderung des Abfliebens der organischen 
Substanz, ebenfalls Bliitenbildung erzwingen kann. Neben dieser assimilatorischen 
Wirkung des Lichtes, die auch von anderen Autoren 119 ) hervorgehoben wird, 
kommen aber zweifellos noch weitere Wirkungen in Betracht ; es ist an Forderung 
der Eiweibsynthese und an andere, ihrem Wesen nach noch dunkle Vorgange 
zu denken. 

Auch die Temper a tur spielt offenbar eine gewisse Rolle. Eine andauernd 
hohe Temperatur verhindert das Bliihen. So wachsen Pflanzen unserer Kiimate 
in den Tropen eventuell dauernd vegetativ, und bienne einheimische Pflanzen, 
wie Rube, Digitalis, kann man auch im zweiten Jahr am Bliihen hindern, 

117) Voechting 1893 Jahrb. wiss. Bot. 25 149. 

118) IClebs 1904 Biol. Cbl. 24 548. 

119) Loew 1905 Flora 94 124. Fischer 1905 Flora 94 478 ; Berichte 
Bot. Ges. 37 280. 
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wean man sie im Winter warm halt und welter waehsen laBt. So 1st es Klees lao ) 
geluijgen, die Rube mehrere Jahre lang rein vegeiativ waehsen zu lassen. Aueh 
Glechoina und Sempervivum wuchsen, wenn sie an. der Winterruhe verhindert 
waren, jahrelang vegetativ. 

BaB die Lull zur Ausbildung von. Bluten notig isfc, zeigen zahllose Wasser- 
pflanzen, bei denen nur Luftsprosse zum Bluhen koimnen. 1 Es 1st recht wahr- 
scheinlich, da-B dabei die Transpiration von maBgebender Bedeutung 1st, denn 
aueh bei Landpflanzen zeigt diese einen forderriden EinfluB auf die Bliiten- 
bildung 121 ). 

Endlich sind noch die Nahrsalze zu er wall hen. Zahlreiche Keimpflanzeu 
konnen durcli Nahrsalzentziehung zu kiimmerliehen Hungerpflanzchen gemaeht 
werden, bei denen oft nach wenigen winzigen Laubblattern schon die mitten- 
bildung beginnt (vgl. S. 70 und Fig. 31). Aueh Versuche von Moebius haben 
gezeigt, daB Graser und Borrago bei geringer Salzzufuhr besser bluhen als bei 
starker Diingung. Die Erhohimg der Fruchfcbarkeit der Obstbaume, die man 
durcli Beschneiden der Wurzeln erzielt, diirfte ebenfalls auf eirier Einsdirankung 
der Nahrsalzaufnahme beruhen. In umgekehrtem Sinn, also bLiitenbeschrankend 
nmB dann eine Neubewurzelung der Pfianze wirken, wie sie sieh durch Steck- 
lingsbehandlung erzielen laBt. In der Tat werden selbst Infloreszenzen nach 
Stecklingsbehandlung zu vegetativen Sprossen 122 ), wenn sie nicht schon 
stabil induziert sind. DaB aber nicht alle Nahrsalze in gleieher Weise wirken, 
hat besonders Benecke 123 ) betont, der aus der Literatur und aus eigener Er- 
fahrung nachweisen konnfce, dab Verminderung der Sticks t o f f n a h r u n g , Ver- 
mehrung des Phosphors zur Blutenbildung fiihrt. Entsprechcnde Erf anr ungen 
hat aueh Montemartini 124 ) gemaeht, der zugleich darzutun sucht, daB manche 
andere auBeren Faktoren, die von EinfluB auf die Blutenbildung sind, diesen 
EinfluB u. a. ihrer Einwirkung auf die Pkosphataufnahme verdanken. 

Aber wenn aueh damit auBere Faktoren als mafigebend Kir die 
Blutenbildung erkannt sind, so darf man doch nicht erwarten, daB 
.sie eine so entscheidende Bolle spielen wie bei den niederen Pflanzen. 
Selbst wenn der Nachweis erbracht ist, daB die Blutenbildung in 
Zusammenhang mit einern bestimmten aufieren Faktor steht, so ist 
•doch damit noch lange nicht gesagt, daB derselbe so einfach, so direkt 
.seine Wirkung austibt, wie bei einer einzelligen Alge. Wenn sich 
z. B. zeigen laBt, daB ein trockner Boden das Bluhen fordert, ein 
feuchter es hemmt, so muB man sich doch sagen, daB die Boden- 
beschaffenheit direkt nur von den Wurzeln, von den oberirdi- 
;schen Organen aber nur in direkt empf unden wird. Man kann ja 
freilich die Wurzel ftir den SproB, ja jede Zelle fur die andere, als 
ein Stuck AuBenwelt betrachten; das andert aber nichts an den tat- 
.sachlich zwischen den Teilen einer hoheren Pfianze bestehenden Be- 
ziehungen, deren EinfluB wir aueh bei der Blutenbildung erwarten 
mtissen. In der Tat drangen sich uns solche Korrelationen, z. B, 
zwischen Laubblattbildung und Blutenbildung, geradezu auf. Alle 
.Faktoren, die auf eine tippige Laubblattbildung hinzielen, sind ftir 
die Blutenbildung ungilnstig, und iiberall, wo Blutenbildung auftritt, 
sehen wir die Laubblatterbildung geschwacht oder aufgehoben. Das 
tritt uns ebenso deutlich bei hapaxanthen (einmalbltihenden) Pflanzen 
entgegen wie bei den haufig bltihenden, etwa unseren Bamnen; bei 
diesen sehen wir die Bliiten an den schwachwtichsigen Kurztrieben 
auftreten, und alle Faktoren, die auf Bildung von Kurztrieben bin- 
arbeiten, fordern das Bluhen, wahrend umgekehrt die Umgestaltimg 


120) Klebs 1906 Abh. Naturf. Ges. in Halle 25. 

121) Moebius 1897 zit. in 110. 

122) Goebel 1908 Exp. Morphologie. Leipzig. Klebs 1903 WiJlkizrliehe 
Entwicklungsanderungen. 

123) Benecke 1906 But. Ztg , 64 II 97. 

124) Montemartini 1910 Atti dell’Istit. bot. di Pavia (II) 14 u. 15. 

, '■ ■ ; . A , 12* 



180 


3. Kapitel. 


ernes Kurztriebes in einen Langtrieb diesem die Fahigkeit. zurBliiten- 
bildung raubt 125 ). Im Extrem hort die Bliitenbildung ganz auf, und 
gewisse Pflanzen haben nur vegetatives Wachstum; bei den Wasser- 
pflanzen sucht Goebel 126 ) die tlppige Ausbildung der Vegetations- 
organe als Ursache des Bliitenmangels zu erweisen, in anderen 
Fallen 127 ) hat die aus anderen Grtinden eintretende Verhinderung 
der Bltite zu iippiger Vegetation geflihrt. Wir wollen diesen Kor- 
relationen nicht weiter nachgehen, da wir dabei nichts prinzipiell 
Neues erfahren konnen. 

Es fragt sich nun ? wie wirken die aufieren Faktoren anf den 
Vegetationspunkt ein, damit dieser sich zu einem Bltitensprofi ge- 
staltet. Klebs 128 ) hat es versucht, die Folgen der so verschieden- 
artigen auJSeren Faktoren, die Bliitenbildung veranlassen, auf ein 
gemeinsames Prinzip zurtickzufiihren. Er betont, dab Bliihen und 
Wac-hsen unter den gleichen auberen Faktoren eintritt, dab also 
nur quantitative Veranderungen in diesen den Ausschlag geben. 
Also nicht neue, spezifisch auf Bliitenbildung hinwirkende Beize 
mtissen die Pflanze treffen, sondern es mub nur eine Veran derung 
im A us m a JS der schon einwirkenden Faktoren eintreten. Als wich- 
tigste derartige Veranderung betrachtet Klebs die Zunahme der 
organischen Substanz 129 ). Freilich nicht ihre absolute Menge muii 
wachsen. Eine im Herbst in Dichtsaat entstandene Keimpflanze 
der Rtibe schreitet im Friihjahr zur Bltite 130 ), obwohl sie kaum den 
hundertsten Teil an organischer Nahrung von dem enthalt, was eine 
Herbstrlibe von normaler GroBe, die den Winter hindurch warm- 
gehalten wurde, im Friihjahr aufweist; trotzdem bluht letztere nicht. 
Es kommt also — ahnlich wie bei der geschlechtlichen Fortpflanzung 
der niederen Pflanzen — vor allem auf die Konzentration der 
organischen Nahrstoffe an, auch wohl auf ihr Verhaltnis zu den 
anorganischen. Die hohe Konzentration aber soli dadurch zustande 
kommen, dab die Dissimilation stark* hinter der Assimilation 
zurticktritt. 

In diesem Sinne ist dann ohne weiteres verstandlich, dab helle 
Beleuchtung und starke Transpiration die Bliitenbildung fordern, da 
beide auf Vermehrung der Konzentration hinwirken. Die Atmung 
wird ja vom Licht nur wenig beeinflubt, sehr stark aber von der 
Temperatur. Dementsprechend ist dann auch die bllitenfordernde 
Wirkung einer tiefen Temperatur, die hemmende einer hohen erklart. 
Tiefe Temperatur hat aber nicht nur durch Verminderung der 
Atmungsgrobe, sondern auch insofern einen Einflub, als sie das 
zwischen Starke und Zucker bestehende Gleichgewicht zugunsten 
der Zuckerbildung verschiebt. Nahrsalze fordern das vegetative 
Wachstum und flihren damit zu einem Zuckerverbrauch. Deshalb 
tritt der bltihreife Zustand bei Sempervivum erst nach Einschrankung 
der Nahrsalzzufuhr ein. Durch reichliche Salzmengen, durch schwache 
Beleuchtung und durch hohe Temperatur kann Sempervivum jahre- 
lang am Eintreten der Bliihreife verhindert werden. 

1 25 ) VgL Voechting 1884 Organbildung im Pflanzenreich 2. Bonn. 

126) Goebel 1893 Biolog. Schilderungen 2 217. Marburg. 

127 ) Moebius 1897 zit. in 110 S. 137. 

128) Klebs 1904, 1906 zit in 114. Walster 1920 Bot. Gaz. 69 97. 

129) Auf diesen Punkt hat schon Askenasy hingewiesen. Bot. Ztg. 1876 
34 31. Montemartini 1910 zit. in 124. 

130) Klebs 1906 Abh. Halle 25 74, 113. 
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Die Wirkung des Lichtes ist in. den Versuehen mit Sempervivimi 
nicht immer die gleiehe. Beim ersten ProzeiS der Bltihreife besitelit 
sie offenbar einfach in der Erzeugung von Assimilaten. Ganz aim- 
iicli wirkt das Lieht offenbar in der dritten Phase. Dagegen haben 
wir in der zw.eiten Phase, bei der Herstellung der mikroskopischen 
Bliitenanlagen, wobei schwacher und starker brechbare Strahlen 
antagonisti sch wirken, eine noch ratselhafte Lieht wirkung vor 
mis. Dai) bei den Farnprothallien eine ahnliche Differenz zwisehen 
rotenund blauen Strahlen beobachtet wurde, verdient naehdnlckliche 
Erwahnung. Aber identisch sind die Verhaltnisse nicht, und die 
Annalime, die dort gemacht wurde, dafi rotes Lieht gewisse Enzyme 
fordert, blaues sie hemmt, wtirde hier kein voiles Verstandnis fur 
den Endeffekt bringen. 

Die Erzielung einer solehen hohen Konzentration kann unter 
Uinstanden an ein langdauerndes vegetati.ves Wachstum gekettet sein, 
wie bei Agave und den Baumen. Wenn sie aber einrnal gegeben ist, 
dann sehen wir itberall Bltiten auftreten, auch an Stecklingen aus 
einer solehen bltihreifen Pflanze. In diesem Sinn verwertet Klees 
interessante Beobachtungen von Sachs 131 ). 

Sachs machte im Mai in der bekannten Weise Beg'onienstecklinge 
und faiid an den j ungen, auf den Blattern entstandenen Pflanzen erst 
Anfang November Bltitenbildung, nachdem eine reichliche Laub- 
bildung vorangegangen war. Wurden aber die Stecklingsblatter erst 
Ende Juli von bltihenden Pflanzen entnommen, so traten an ihnen 
schon im September Bltiten auf, ohne dafi zuerst viele Laubblatter 
gebildet werden muJBten. Aehnliche Versuche sind noch mehrere be- 
kannt gegeben worden. So hat z. B. Goebel 132 ) gefunden, dafi aus 
den Blattern bltihender Pflanzen von Achimenes Haageana 133 ), die 
als Stecklinge behandelt werden, sofort Bltitensprosse auftreten, 
wahrend die Stecklinge jtingerer Pflanzen vegetative Sprosse produ- 
zieren; entsprechende Erfahrungen machte Klebs 131 ) an Semper- 
vivum. Eerner hat Mathissbg 135 ) gezeigt, dafi die Kappung einer 
Infloreszenz von Sempervivum Funkii die Tochterrosetten zur Bltiten- 
bildung zwingt, die ja sonst frtihestens im nachsten Jahr zur Bliite 
geschritten waren. Bei Lilium giganteum. 136 ) treiben gelegentlich 
nach der Blute unterirdische Sprosse tiber die Erde heraus, die sofort 
Bltiten bilden. Die gleiehe Erscheinung kann man auch bei Agaven 
beobachten. Ferner konnen hier die Erfahrungen Dostals erwahnt 
werden (vgl. S. 161 ), nach denen die Achselsprosse basaler Blatter 
von Circaea zu Auslaufern werden, die mittleren zu Laubsprossen, 
die oberen zu Bltiten, wenn das Blatt mit seiner Achiselknospe 
isoliert wird. Winkler 137 ) hat aus ahnlichen Beobachtungen den 

131) Sachs 1892 Flora 75 1. 

132) Goebel Organographie 1. AufL 

133) In einer neueren Darstellung (Exp. Morphol.) hebt Goebel bei 
Aehimenes-Stecklingen diese Verschiedenheit in der Bltitenbildung weniger hervor. 
Er betonfe vielmehr die Tatsache, da-6 im Sommer an solehen Stecklingen Laub- 
sprosse, die spater Bluten bilden, auftreten, wahrend im Herbst uberwiegend 
Ewiebelknollchen auftreten. Auch hier handelt es sich also um stoffliche 
Differenzen, die im Laufe des Sommers sich ausbiiden. Vgl. hierzu auch Nemec 
1911 Bull, internal Acad, de Boheme 16 und Doposcheg 1913 Flora 106 216. 

134) Kxebs 1905 Jahrb. wiss. Bot. 42 155. 

135) Mathissig Beitr. z. Biol. 12 214. 

136) Hildebrand 1913 Ber. Bot.. Ges. 31 500. 

137) Winkler 1905 Ber. Bot. Ges. 23 45. 
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Schlufi gezogen, dafi der Ort vielfach die Qualitat der auftretenden 
Bildung bestimme. Goebel aber ist der Meinung, dab nicht der Ort, 
sondern die stoffliche Eeschaffenheit derselben ausschlaggebend sei. 
Die Meinungen lassen sich wohl vereinen, denn offenbar b.estimmt 
eben vielfach der Ort die stoffliche Bescbaffenlieit 

Nach Sachs kommt das Bltihen nicht dadurcli zustande, dafi 
cine gewisse Quantitat oder Konzentration gewohnlicher Nahrstoffe 
auf den Vegetationspunkt einwirkt, sondern es tritt ein, wenn Stoffe 
gewisser Qualitat vorhanden sind. Sind diese aber einmal ge- 
bildet, dann arbeiten sie iiberall auf BHitenbildung hin. Ganz ab- 
gesehen von den allgemeinen Bedenken, die wir frtiher gegen die 
SACHssche Theorie vorbrachten, stehen ihr in diesem Spezialfall 
nicht unerhebliche Schwierigkeiten entgegen. Von dem Gedanken 
ausgehend, dafi die SAcnsschen bliitenbildenden Stoffe sich vor alien 
Dingen in den Bltiten selbst anhaufen mtifiten, machte ich von 
mehreren Achimenesarten Stecklinge aus Bltiten; obwohl dieselben 
in Menge Knospen produzierten, trat dock nie eine Bltite an ihnen 
auf. Es fragt sich auch noch, ob die Erfahrungen von Sachs an 
Begonia allgemein richtig sind; bei Torrenia fand Winkler 138 ) die 
Spros.se, die auf Stecklingsblattern wuchsen, sehr zur Bltitenbildung 
geneigt, allein diese Neigung war an alien Blattern der Pflanze, 
auch an den Kotyledonen, die gleiche. 

Die zuletzt erwahnten Versuche Winklers sprechen nicht nur 
gegen Sachs, sondern auch gegen die Anschauung von Klebs, 
gegen die aufierdem manches andere vorgebracht werden kann. Wir 
beschranken uns auf folgende Bemerkungen. Fragt man, woher denn 
eigen tlich die Verschiebung im Verhaltnis zwischen Assimilation und 
Dissimilation rtihrt, deren Folge das Bltihen sein soli, > so wird man 
eingestehen miissen, dafi man das in vielen Fallen nicht weifi. Am 
einleuchtendsten ist die Zunahme der Atmung gegen die Norm bei 
den im Winter warm gestellten Etiben, Digitalisrosetten und ahn- 
. lichen Fallen. Aber schon bei der Blutenforderung durchLichtwirkung 
wird man zweifelhaft sein, ob es denn hier wirklich zu einer grofieren 
Konzentration der Assimilate kommen mufi. Jedenfalls wtirde diese 
Konzentration nicht eintreten, wenn eben ein lebhaftes vegetatives 
Wachstum die Stoffe verbrauchte. Da liegt es nahe, an das Fehlen 
von Aschenbestandteilen zu denken, das einen geringen Verbrauch 
der Assimilate zu Wachstumszwecken zur Folge haben konnte. Aber 
auch mit diesem zudem noch recht hypothetischen Gesichtspunkt 
kommen wir bei mehrfach bltihenden Pflanzen, die bltihende Kurz- 
triebe neben wachsenden Langtrieben bilden, nicht aus. Wenn die 
eine Knospe gentigend Nahrsalz hat, urn kraftig wachsen zu konnen, 
wodurch ist bedingt, dafi es der anderen fehlt? Wenn in der einen 
Knospe die Konzentration der Assimilate so grofi ist, dafi sie Bltiten 
bildet, woher kommt in der Langtriebknospe die Verdtinnung? Man 
sieht leicht, die Frage liegt viel komplizierter, und es will uns so 
scheinen, als ob eben doch ein gewisser Zustand des Protoplasmas 
mafigebend ware fur die Qualitat der resultierenden Gestaltungen. 
Dieser Zustand des Protoplasmas konnte seinerseits Folge der 
ersten durch Klebs hervorgehobenen Veranderungen der „inneren 
Bedingungen a sein — und es besteht ja nicht der mindeste Zweifel 

138; Winkler 1903 Ber. Bot. Ges. 21 96. 
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dartiber, dafi Klebs solclie tiefer greifende Veranderungen, die den 
ersten folgen, zugibt mid fur notig halt. Es konnfce aber auch dieser 
gewisse Zustand des Protoplasmas das Primare sein iind er konnte 
ve rani as sen, dad eine Zelle mafiig wachst und deshalb vied Reserven 
ftihrt, wahrend eine andere raseh wachsend alle zugeftihrten Stoffe 
stetig konsumiert. Dieser „Zustand“ des Protoplasmas ist nicht etwa 
die ,,spezif ische Struktur * 4 im Sinne Klees’ — sondern er ist 
die Ietzte seiner „inneren Bedingungen 44 . Es scheint uns, als ob 
diese vor den anderen, mehr auberlichen, wie Zellsaftkonzentration, 
Enzymgehalt etc. etc., eine besondere Bedeutung hatte, die in den 
Argumentationen Klebs’ nicht genug hervortrift. 

So haben uns also die neueren Versnche, insbesondere die von 
Klebs, sehr erheblich welter gebraclit. Wir kdnnen in bestiminten 
Fallen die Blutenbildung wlllktirlich hervorrufen, wir kdnnen sie 
„beherrschen“, w 7 enn auch die Erklarungen im einzelnen noch 
mancherlei zu wtinschen tibrig lassen. 

G-eschlechtsbestimmung. Die typische Bltite der Phanero- 
gamen ist die Zwitterblitte. W oher es kommt, dab in ihr regelmafiig 
zuerst die Staubblatter, dann die Pruchtblatter gebildet werden_, das 
wissen wir nicht. Eine Veranderung dieser Yerhaltnisse durdi 
experimentelle Eingriffe ist im allgemeinen nicht moglich. Da aber 
in der Natur als Monstrositat eine Geschlechtsanderiing in dem 
Sinne, dafi an Stelle von Staubblattern Karpelle oder umgekehrt an 
Stelle von Karpellen Staubblatter auftreten, durchaus keine Selten- 
heit ist, so mufi es schliefilich auch experimentell moglich sein, solclie, 
Abanderungen herbeizuftihren. Es sei an die auffallenden Beobach- 
tungen von Diels 139 ) erinnert, wonach bei Lonicera die Griff el 
unter dem E in flub eines in weiter Entfernung von ihnen tatigen 
Insektes (Siphonocoryne) in Antheren umgewandelt werden. Viel- 
leicht spielt hier die Herabsetzung der Ernahrung eine Rolle, der 
Stoffentzug, der eine Folge der Tatigkeit des Parasiten ist. Sehen 
wir docli auch in anderen Fallen (z. B. bei Lilium) eine Hemmung 
des Gynaeceums bis zur Unterdrtiekung bei schlechter Ernahrung 140 ). 
Immerhin ist dieser Fall wesentlich einfacher, als der bei Siphono- 
coryne, denn hier fallt das Gynaeceum vollig weg, dort wird es zu 
einem Androceum. 

Auch bei polygamen 141 ) Pflanzen zeigen sich die Zwitterbltlten 
beeinfluJSbar • durch schlechte Ernahrung entstehen eingeschlechtige 
Fonnen — aber nicht immer mannliche, sondern auch weibliche. 

Neben der Verteilung der Geschlechter in der Einzelbltite ist 
dann die Frage nach der Bestimmung des Gesehlechtes in ein- 
g es ch lech tig en Bltiten von grofiem Interesse. 

Sind auf einer Pflanze beide Geschlechter gegeben, so zeigt 
meist schon ihre verschiedene Verteilung an, dab die Bedingungen 
ftir die Bildung mannlicher Bltiten andere sind, als fur die weib- 
liclien. In manchen Fallen gelingt es durch bestimmte Eingriffe, 
das eine Geschlecht zu unterdrticken. So kann bei kummerlicher 
Ernahrung Mais rein weiblich werden 142 ), genau so w r ie Prothallien 
von Farnen bei Dichtsaat blob Antheridien zu entwickeln vermogen. 

139) Diels 1913 Flora 105 184. 

140) Heinrichek 1911 Flora 103 59. 

141) Correns 1907/08 Jahrb. f. wiss. Bot. 44. 

142) Werth 1922 Ber. Bot. Ges. 40 69. 


184 


3. Kapitel. 


Umgekehrt gelingt e-s durclr ein Experiment cler Natur, eingeschlec-h- 
tige Bliiten zu Zwitterbiiiten zu machen. Die weiblichen Bluten 
einer Lychnis bilden namlich ihre normaierweise nur schwach an- 
gedeuteten StaubgefaBe dann aus, wenn sie von einer Ustilaginee 
befallen werden. 

Wenn aber von Geschlech tsbestiminung die Rede ist, 
so meint man damit die Erage nach den Ursachen des Geschlech tes 
bei zweihausigen Pflanzen. Untersucht man solche Pflanzen 
(Hanf, Mercurialis, Bryonia dioeca) statistisch, so zeigt sich, 
daJB die beiden Geschlechter zwar nicht ganz, aber doch annahernd 
gleich haufig in der Natur auftreten, so wie das ja auch im Tierreich 
im allgemeinen der Fall ist. Die Ergebnisse der neueren Forschun- 
gen 143 ). lassen keinen Zweifel dartiber, daB die Entscheidung fiber 
das Geschlecht bei der Befruchtung fallt, indem es zweierlei tmann- 
liche Sexualzellen gibt: mannchenbestimmende und weibchenbestim- 
mende. Die Vererbung des Geschlechts erfolgt nach den MENDELSchen 
Regeln, und die Verhaltnisse liegen genau so, wie bei der Riick- 
kreuzung eines Bastardes mit seinem rezessiven Elter.. 

In Versuchen von Correns 143 ) wurde die monozische Bryonia alba mil- 
der diozischen Bryonia dioeca gekreuzt. Bryonia dioeca-' Weibchen mit dem 
Pollen von Bryonia alba belegt, ergaben aussehlieBlich Weibchen ; dagegen 
ergab die Krenzung alba $ X dioeca cP 50 Proz. Mannehen und 50 Proz. 
Weibchen. Correns deutet. dieses Resultat so : Es bestehen bei diozischen 
Pflanzen zwei Sippen, die nur durch Kreuzung sich erhalten konnen. Bei 
der Kreuzung dominiert das Merkmal mannlich; weibiich ist rezessiv. 
Die Weibchen miissen im Gesehlechtsfaktor homozygotisch sein (aa), die Mann* 
chen heterozygotisch (Aa). Es miissen sich in der Halfte der Falle die Faktoren 
aa kombinieren und das gibt Weibchen ; in der anderen Halfte aber A nnd a, 
und das gibt, weil A dominiert, Mannehen. Bei den Versuchen mit Bryonia 
kommt zu dem geschlechtsbestimxnenden Faktor A noch ein zweiter hinzu, den 
wir Z nennen und der aus einer mondzischen eine diozische Pflanze macht. 


Die Erbformeln 144 ) sind also: 

Bryonia alba zz aa Gesehlechtszellen za 

„ dioeca Mannehen ZZ Aa „ ZA und Za 

„ „ Weibchen ZZ aa „ Za. 

Die beiden reziproken Kreuzungen lauten dann so: 

dioeca $ -f alba = Za -f za = Zz aa; al le weibli ch 


ii n . j. / za -J- ZA = Zz Aa; 50 Proz. mannlich 

9 + dioeca c? = ( za X Za = Zz aa ; 50 , weibiich. 

Die Annahme, daO die weibliche Pflanze homozygot mit der Erbformel aa, 
die mannliche heterozygot mit der Erbformel Aa ist, macht auch verstandlich, 
warum in der Natur die Mannehen annahernd in gleicher Menge vorzukommen 
pflegen wie die Weibchen. Da man ferner im allgemeinen nicht in der Lage 
ist, einen EinfluO auf die Paarung der Gameten auszuiiben, so kann man das 
Verhaltnis der beiden Geschlechter nicht andern. In einigen Fallen ist das 
Correns 145 ) doch gegluckt, vor allem bei Melandrium. Wird hier die Narbe 
mit wenig Pollen bestaubt, so erhalt man 43 Proz. (f Pflanzen, wird aber 
viei Pollen aufgetragen, so treten nur 30 Proz. c? au'f. Correns erklart dieses 
Resultat so: Die Polienkorner mit der Anlage a, die also Weibchen 
geben, wachsen rase her. Bei Aufbringen von viel Pollen findet eine 
Konkurrenz zwischen den Pollenschlauchen statt, und die raschwiichsigen 
Schlauche haben mehr Wahrscheinlichkeit, zur Paarung zu kommen, als die 
langsam wachsenden. Bei wenig Pollen dagegen wird jeder Pollenschlauch 


143) Correns-Goldschmidt 1913 Vererbung und Bestimmung des Ge- 
schlechts. Berlin. Correns 1916 Sitzber. Berk Akad. 

144) Nach Untersuchungen von Goldschmidt an Schmetterlingen (Vortr. 
u. Aufsatze uber Entw.-Mechan. Heft 24 1920) wird es wahrscheinlich, da6 auch 
bei Pflanzen monozische und diozische Formen sich nur durch verschiedene 
Quantitate n der Geschlechtsfaktoren unterscheiden. 

145) Correns 1917, 1918, 1921 Sitzber. Berk Akad.; 1921 Ilereditas 2 1. 
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eine Eizelle finden. Da nun hier trotzdem nicht 50 Proz. rf PHanzen entstehen, 
mui man annehmen, daB die weibchenbestimmenden Pollenkorner von vornherein 
in der Mehrzahl sind 346 )* Aehnlieke Kesiiltate, d. h. also Vernieii.ru ng der 9* 
konnten auch erzielt werden, wenn kurze Zeit naeb der Bestaubung die G.riffel 
enfcfernt werden, so dad nur die schnellsten Pollenschlauche zur Befruchtung 
kommen. LaBfc man Pollen vom oberen Ende des Fruchtknotens aus keinem, 
verktirzt man also den Weg, den die Schlauche ziiriiekzulegen liaben, so findet 
man mehr Mannchen als Weibchen nach der normalen. Bestaubung von der 
Narbe aus. Endlich stellte Correns noch fest, dad auch durcb Alternlassen 
des Pollens das Geschlechtsverhalfcnis wei.tgehend versehoben werden kann, mid 
zwar dieses Mai wieder zugunsten der Mannchen. 

Ganz ahnliche Verhaltnisse hat Correns 147 ) auch bei Bastarden zwischen 
Cirsium arvense -f- oleraeeum gef unden, wo auch das weibliehe Geschlecht homo- 
gametisch, das mannliche heterogametisch ist. Auch bei manchen Tieren 1st das 
so, doch gibfc es auch umgekehrt solche, die im weibliehen Geschlecht hetero- 
gametisch sind. 

Bestaubung. Auf die Ausbildung der Bltite folgfc die Be- 
staubung, die Uebertragung der Pollenkorner auf die Narbe. Dort 
angekommen, keimen sie, d. h. sie durchwachsen mit langem 
Schlauch den Griff el. Wei'taus die meisten Pollenkorner koniien aber 
auch unabhangig von der Narbe zum Keimen gebracht werden. Als 
Keimungsbedingung gilt manchmal lediglich die Zufuhr von Wasser, 
manchmal auch von Zucker, Lavulose, Sauren. Manchmal sind die 
Keimungsbedingurigen sehr eng gezogen, manchmal aber sind sie 
auch recht weite. Ueberall aber wo die Griffel sehr lang sind, zeigt 
sich, dafi die Pollenschlauche, die in kunstlichem Medium erzogen 
werden, bei weitem nicht die Lange erreichen, die sie ini Griffel 
erreichen mtissen, um his zum Ei zu gelangen. Auf dem nattlrlichen 
Substrat aber, also im Griffel, kann ein Pollenschlauch leicht das 
Doppelte und mehr der natiirlichen Lange erreichen 148 ). Im Griffel 
werden also offenbar ganz besondere Bedingungen an Nahrstoffen 
oder Eeizstoffen geboten. Diese konnen spezifisch verschieden sein, 
doch gibt es eine Menge von Pollenschlauchen, die auf fremden 
Griffeln ansehnliche Dimensionen erlangen 149 ). Andererseits aber 
auch solche, die nicht auf alien Griffeln einer Spezies zu gedeihen 
vermbgen, vor allem nicht auf den eigenen. Offenbar enthalt bei 
solchen „selbststerilen“ Bltiten der eigene Griffel einen Hemmungs- 
stoff, der den Griffeln nahe verwandter Linien fehlt 150 ), 

Befruchtung. Der Bestaubung folgt in der typischen Entwick- 
lung die Befruchtung, die Verschmelzung der Eizelle mit der Sperma- 
zelle. Und der zunachst in die Augen fallende Erfolg dieser Ver- 
schmelzung besteht darin, da!3 die Eizelle sich zum Embryo umbildet, 
und dafi die Ausbildung von Same und Prucht erfolgt. Alle diese Ver- 
anderungen treten fur gewohnlich nicht ein, wenn die Befruchtung 
ausbleibt. Der erste Erfolg der Befruchtung ist also die Auf hebung 

146) Die Wachstumsgeschwindigkeifc ist nicht bei alien Pollen korneru 
mit a grower als bei alien mit A. Nur im Durchsehnitt trifffc das zu. 
Deshalb kann man niemals ansschlieBlich Weibchen erhalten. 

147) Correns 1916 Sitzber. Akad. Berlin. 

148) Josx 1907 Bot. Ztg. 65 77. Guignard 1886 Ann. sc. nat. VII 
4 202. 

149) Strasburger 1886 Jahrb. wiss. Bot. 17 50. 

150) Correns 1912 Festschr. Med.- nat. Gesellsch. Munster. Sirks 1917 
Archiv. neerl. des sc. ex. et nat. Ser. B 3 205. Lehmann 1919 Zeitsehr. I 
Abstammungslelire 21 1. Auf das Problem der Heterostylie, das mit dem der 
Selbststerilitat Beziehungen hat, soli hier nicht eingegangen werden. Tischler 
1918 Biol. CbL 3 8 461 . v. Ubisch 1923 Zeitschr. f. Bot. 15 193. 
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drier Eiitwicklungshemmiing. Wie kommt diese zustande ? Da 
bei den hochststehenden Pflanzen, auf cleren Betrachtung wir uns 
filer bescliranken mtissen, die mannliche Sexualzelle nur aus dem Kern 
besteht, also weder Cytoplasma noch Chromatophoren besitzt, so 
wird man geneigt sein, anzunehlnen, dab dieser Kern etwas bringt, 
was der Eizelle gefehlt hat. Nun ist bekannt, dab die Sexualzellen 
der hoheren Pflanzen in ihren Kernen nur halb soviel Chromosomen 
fiihren wie die vegetativen Zellen ; bei der Zellverschmelzung wird 
erst wieder die Normalzahl hergestellt. Unter diesen Umstanden 
konnte man wohl annehmen, dab dieser Mangel an Chromosomen die 
Entwicklungsunfahigkeit des Eies bedinge. 

Diese Anschauung wird auf den ersten Blick bestatigt durch die 
Erscheinungen der Parthenogenese. Unter Parthenogenese versteht 
man die Entwicklung einer Eizelle ohne vorhergehende Befruchtung. 
Eine solche findet sich bei manchen Earnen, Marsiliaarten, bei 
Alchemilla, Antennaria, Wickstroemia und vielen anderen Pflan- 
zen 151 ). Viele von ihnen haben die zur Befruchtung notigen mann- 
lichen Zellen tiberhaupt verloren, und bei alien ist die Parthenogenese 
die norm ale Form der Entwicklung geworden; sie tritt nicht etwa 
nur dann ein, wenn durch irgendeinen Zufall die Befruchtung unter- 
blieben ist. — Ueberall, wo nun eine genaue karyologische Unter-- 
suchung mdglich war, hat diese ergeben, dab die Eizellen in alien 
solchen Fallen die unreduzierte Chromosomenzahl aufweisen 
(somatische Parthenogenese Winkler). In anderen Fallen freilich, 
wie bei Hieracium- und Thalictrumarten 152 ), kommt normale Be- 
fruchtung neben Parthenogenese vor; aber da hat sich gezeigt, dab 
auch zweierlei Eizellen zu finden sind, solche mit der einfachen und 
solche mit der doppelten Chromosomenzahl, und es ist sehr wahr- 
scheinlich, dab die ersteren nur nach Befruchtung, die letzteren da- 
gegen nur parthenogenetisch sich entwickeln. 

Wenn demnach eine Beziehung zwischen Chromosomenzahl und 
Parthenogenese nicht geleugnet werden kann, so scheint uns doch 
damit in keiner Weise bewiesen zu sein, dab die Befruchtung die 
bestehende Entwicklungshemmung durch die Vermehrung der Chromo- 
somenzahl aufhebe. Wir wollen sechs Gruppen von Erscheinungen 
anftihren, die beweisen, dab auch mit der reduzierten Chromosomen- 
zahl Wachstum mdglich ist. Zuerst nennen wir das Prothallium der 
Pteridophyten. Bei dieser Ordnung ist ja die reduzierte Chromo- 
somenzahl nicht wie bei den Angiospermen im wesentlichen auf die 
Eizelle und ihre Schwesterzellen beschrankt, sondern sie ist einer 
wohlentwickelten sexuellen Generation eigen, die zu unbegrenztem 
Wachstum und zur Fortpflanzung auf vegetativem Wege befahigt ist. 
Wenn dann eine Zelle in dieser Generation, eben die Eizelle, die 
Entwicklungshemmung zeigt, so mub diese ihre besonderen Griinde 
haben. Uebrigens ist auch bei den Angiospermen ein Wachstum von 
Zellen mit reduzierter Chromosomenzahl nicht ausgeschlossen ; man 
denke an den Pollenschlauch, der freilich keine unbegrenzte Ent- 
wicklungsfahigkeit besitzt. — In zweiter Linie nennen wir dann die 

151) Zusammenfassende Darstellung von H. Winkler 1908 Progr. rei bot. 

2 293. Ernst 1918 Bastardienmg als Ursache der Apogamie. Jena. Winkler 
1920 Verbreitung mid- Ursache der Parthenogenesis. Jena. 

152) Rosenberg 1906 Ber. Bot. Ges. 24 157 ; 1907 Botanisk Tidsskrift 
28 143. Winkler 1908 zit in 151. 
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Falle kuiistiicher Parthenogenese, d. h. parfchenogenetische Ent- 
wicklung no rinal er Eicr mit reduziert-er Cliromosomenzahl, die for 
gewohnlich befruchtet werden. Ans dem Tierreicli liegen 
namentlich Versuche von Loeb 153 ) vor, ans denen hervorgeht, da 6 
befruchtungsfahige Eier durch Einwirkung von SalzlQsungen be- 
stimmter Konzent -ration zu parthenogenet isclier Entwickl u ng ver- 
anlafit werden. Es ist wahrscheinlich, daB auch noch Eizellen von 
Bliitenpflanzen gefunden werden, bei denen mit entspreclienden 
Mitteln ein gleicher Erfolg zu erzielen sein wird. Einstweilen sind 
solche nicht sicker bekannt. Doch hat Kusano 154 ) bei der Orchidee 
Gastrodia nach Bestanbung mit Pollen einer anderen Orchidee gerade 
die haploiden Eier gelegentlich sick teilen sehen, ohne daB freilich 
die Entwicklung bis zur Ausbildung eines Embryos ftihrte; also nur die 
Anfange einer parthenogenetiscken Entwicklung eines befruchtungs- 
fahigen Eies sind hier festgestellt So muB man auf niedere Pflanzen 
hinweisen, bei denen sick wolil nickt ganz selten Gesclilecktszellen 
ohne Verschinelzung entwickeln konnen; einen solchen Fall hat z. B. 
K.LEi3s 154a ) bei Protosiphon naher beschrieben, wo die Entwicklung 
ohne Kopulation durch hohe Temperatur bewirkt wird. — Drittens 
ware die sogenannte Merogonie zu nennen, die Entwicklung von 
Eibruchstticken, insbesondere von kernlosen Bruchstiicken, 
So hat Winkler 156 ) bei Cystosira barbata solche befrucktete kernlose 
Eier in normale Entwicklung treten sehen, und es ist kaum daran zu 
zweifeln, daB sie nur die vom Spermatozoon gebrachten Chromo- 
somen, also die einfache Zahl, besaBen. Ganz sicher ist das der Fall 
bei Boveris 156 ) Versuchen mit Seeigeleiern, in denen die Larven 
sick zwar kleiner, aber durchaus normal entwickelten, obwohl sie 
dauernd nur die Halfte der Ghromosomen normaler Indivjduen 
ftihrten. — Viertens ist auf die interessanten Experimente El* 
und Em. Marchals 157 ) hinzuweisen, denen es gelang, kiinstlich 
Moospflanzen herzustellen, die in alien Zellen (auch den Eizellen) 
doppelt so viele Chromosomen besaBen als sonst in der Natur. Trotz- 
dem muBten diese Eizellen befruchtet werden, uin sick weiter ent- 
wickeln zu konnen. Bei der Befruchtung mit gleichfalls ,,diploiden a 
Spermatozoen entstanden tetraploide Sporophyten. F tin f tens ist 
die Orchidee Gastrodia 154 ) zu erwahnen, die neben haploiden Eizellen 
auch diploide mackt. Letztere bilden aber keineswegs (wie man 
erwarten konnte) ohne Befruchtung Samen ; die Gegenwa-rt der 
doppelten Chromosomenzahl bedingt also noch keine Entwicklung. 
In diesem Zusammenhang ist endlich auch nock auf die Versuche von 
Winkler 158 ) hinzuweisen, dem es gelang, experimental tetraploide 
Solanumpflanzen herzustellen, die befruchtimgsfahige und befruch- 
tungsbedtirftige Eizellen besaBen. 


153) Zusammengestellt in: Loeb 1906 .'Vorlesungen liber d. Dynamik der 
Lebenserschei nnngen . Leipzig. 

154) Kusano 1915 Journ. of Coll, of Agricnlt. Tokyo 0 7. 

154a) Kxebs 1896 Die Bedingungen der Fortpflanzung bei einigen Algen 
und Pilzen. Jena. 

155) Winkler 1901 Jahrb. wiss. Bot. 36 753. 

156) Boveri 1905 Jen. Zeitschr. f. Naturw. 32 455; 1908 Arch. f. Entw.- 
Mech. 44 432. 

157) El. u. Em. Marchal 1907—09 Bull. Acad. Belgique (Sciences) ; 1907 
765; 1909 1249. (Schweizer 1922 Flora 116 1.) 

158) Winkler 1916 Zeitschr. f. Bot. 8 417. 
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Aus alledem folgt, dafi die Auslosung der Entwicklung bei der 
Befruchtung ein Reizvorgang ist, den wir durchaus der Einwirkung 
von Aether auf ruhende Knospen an die Seite stellen konnen. Solche 
Entwieklungsreize haben wir friiher schon genugend kennen gelernt, 
und wir werden alsbald bei den auf die Befruchtung Oder schon auf 
die Bestaubung folgenden Veranderungen weitere Beispiele zu be- 
sprechen haben. Auch miissen wir hervorheben, dafi nicht nur in der 
Eizelle, sondern in alien im Embryosack eingeschlossenen Zellen 
erst nach einem bestimmten Reiz eine Weiterentwicklung erfolgt. 
Der mafigebende Reiz besteht aber gar nicht immer gerade in einer 
Kernverschmelzung. Es gibt eine ganze Reihe von Pflanzen, bei 
welchen der Embryo wie bei manchen apogamen Farnen nicht aus 
der Eizelle, sondern aus benachbarten Zellen hervorgeht 159 ), z. B. 
aus den Synergiden, den Antipoden oder gar aus den Zellen des 
Sporangiums aufierhalb der Spore (Nucellus) ; besonders im letzteren 
Fall ist eine Verschmelzung mit einer Spermazelle vollkommen aus- 
geschlossen. Eines bestimmten aufieren Reizes zur Ausbildung soldier 
Adventivembryonen bedarf es aber in vielen Fallen doch 160 ). Bei 
Oenothera hat Haberlandt 161 ) nach Verwundungen die Ent- 
stehung von Adventivembryonen beobachtet, und ahnlichen Erfolg 
sollen bei Ficus Roxburghii 162 ) die Stiche eines Insektes haben. Dab 
auch bei Pflanzen mit habitueiler Parthenogenese die diploide Eizelle 
noch eines besonderen Reizes bedarf, urn in Entwicklung zu treten, 
ist sicher; nach Haberlandt 163 ) soli er in ,,Nekrohormonen“ (S. 136) 
zu suehen sein, in Stoffen also, die in absterbenden Geweben auf- 
treten. Wodurch dann aber das Absterben von Zellen in der Nahe 
der Eizelle bedingt ist, wissen wir nicht. 

Doch kehren wir jetzt zu den Erschein ungen der normal en Be- 
fruchtung zuriick. Wir wissen, dafi die Eizelle eines Entwicklungs- 
reizes bedarf, und wir konnen vermuten, dafi auch die Spermazelle 
fair sieli allein, vielleieht nur weil ihr das notige Protoplasma fehlt, 
vielleicht auch aus anderen Griinden, nicht entwicklungsfahig ist. — 
Nunmehr aber haben wir eine Frage von fun dam en taler Wichtigkeit 
aufzuwerfen: Weshalb sind eigentlich die beiden Ge- 
sehlechtszellen ftir sich allein nicht entwicklungs- 
fahig? Tritt ihre Entwicklungshemm ung aus inneren 
Griinden ein? Ist sie eine Alterserscheinun g, und ist 
die Verschmelzung als ein Verj iingungsprozefi aufzu- 
fassen? Letzteres ist oft behauptet worden, und doch dtirfte es 
nicht zutreff en ; _ aber freilich scharfe Argumente gegen diese Auf- 
fassung lassen sich nicht anfiihren. Wir begniigen uns deshalb mit 

159) Ernst 1901 Flora 88 37. 

160) Fur Nothoseordon fragrans hatte man fruher angenommen, da6 die 
, Adventivembryonen" erst nach Befruchtung der Eizelle sich zu biklen ver- 
mochten. Naen Bally (1916 Verhandl. Schweiz. Naturforsch. Ges.) entstehen sie 
schon vor der Befruchtung. 

Die Adventivembryonen sind fibrigens auch noch von einem anderen Ge- 
sichtspunkt aus interessant. Es zeigt sich namlich, dafi alle Z'eifen, die im 
Embryosack enthalten sind oder in ihn hineingeiangen, die gleiche Form an- 
nehmen wie der „normaIe“ Embryo. Es mu-fi also die Embryosackzelle einen 
diesbezuglxehen Reiz auszuuben imstande sein (Juel 1900 Svenska Akad. 
Ilaudlinear 33. Strasburger 1878 Ueber Polvembryonie. Jena.) 

1617 Haberlandt 1921 Sitzber. Berl. Akad. No. 40. 

162) Cunningham zit. in Haberlandt Anm. 161. 

163) Haberlandt 1921 Sitzber. Berl. Akad. No. 51, 1922 No. 2. 
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dem Hinweis auf das, was friiher gegen die Notwendigkeit einer Ver- 
jtingung gesagt wurde, und fiigen hinzu, dafi der Modus derselben 
docli ein selir eigenartiger ware. Denn es ist wirklich niclit einzu- 
sehen, wie durch Verschmelzung zweier greisenhafter Organism eu 
ein jugendlicher entstehen sollte ; mit dem gleichen Bechte koniite 
man doch auf eine Vermehrung der senilen Degeneration durch die 
Kopulation schliefien. Wenn wir also der Verschmelzung eine passen- 
dere Deutung geben konnen, dann werden wir die Vorstellung von 
einer durch sie bedingten „Verjtingung“ gern aufgeben. 

Eine andere Deutung hat sich uns nun in den letzten Jahren 
immer mehr und mehr aufgedrangt, und es herrscht jetzt eigen tlich 
eine ziemliche Uebereinstimmung bei zahlreichen Porschern dariiber, 
dafi die Verschmelzung zweier Zellen im Befruchtungsakte in erster 
Linie auf eine Kombination der Eigenschaften zweier Organismen 
hinauslauft. Bei der ungeschlechtlichen (monogenen) Fortpflanzung, 
z. B. durch die Spore der Algen und Pilze, lost sich eine Zelle von 
der Mutterpflanze ab, aus der sich ein neuer Organismus aufbaut; 
dieser hat die gleichen Eigenschaften wie der elterliche. Die Spore 
ubertragt also die Eigenschaften des Elters auf das Kind, das letztere 
erbt die elterlichen Eigenschaften. 

Anders bei der digenen Fortpflanzung wenigstens dann, wenn 
die beiclen Geschlechtszellen genotypisch verschieden sind. Dann 
kommen im befruchteten Ei die Anlagen von zwei differenten 
Organismen zusammen und werden da gemischt. Der Erfolg einer 
solchen Mischung kann ein verschiedener sein (vgl. S. lllff.), jeden- 
falls aber darf man bei digener Fortpflanzung nicht wie bei monogener 
ein Gleichbleiben der Nachkommen erwarten, vielmehr milssen Kom- 
binationen der beiden Eltern auftreten. 

Bei einer derartigen Auffassung der Befruchtung erhalt auch 
die beobachtete Entwickhmgshemmung der Geschlechtszellen ganz 
von selbst die gewiinschte neue Deutung. Sie ist als Anpassung 
zu betrachten, die erst die Verschmelzung ermdglicht. Denn 
wenn das Ei oder das Spermatozoid sofort nach seiner Bildung sich 
mit einer neuen Zellwand umgabe und anfinge zu wachsen, dann ware 
eben eine Protoplasma- und Kernverschmelzung der beiden Zellen 
nicht moglich. 

Wir dtirfen aber nicht verschweigen, dafi' die vorgetragene An- 
schauung liber das Wesen der Befruchtung nicht auf alle Vorgange 
pafit, die man als Befruchtung zu bezeichnen pflegt. Wenn die in 
einer Zelle einer Alge durch Teilung entstandenen Schwarmsporen 
schon beim Ausschwarmen aus der Mutterzelle paarweise kopu- 
lieren, so konnen die individuellen V erschiedenheiten zwischen ihnen 
schwerlich so grofi sein, dafi eine Mischung derselben irgendeinen 
Sinn hatte. Auch die im Staubblatt und im Fruchtblatt einer und 
derselben Bltite entstandenen Geschlechtszellen dtirften kaum be- 
trachtliche genotypische Differenzen aufweisen. Aber es ist ja 
bekannt, dafi zahllose Einrichtungen in den Blliten eine ,,Selbst- 
bestaubung“, also die Uebertragung des Pollens auf die Narbe der 
gleichen Bltite, verhindern und Befruchtung zwischen den Bluten 
benachbarter Zweige oder gar benachbarter Stocke herbeifuhren 
[Kreuzbefruchtung 164 )]. Auch die Gameten eines Gametangiiuns 


164) Darwin 1876 Effects of Cross- and Self-fertilisation. London. 
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sollen bei gewissen Algen nicht miteinander verschmelzeii 165 ). — Es 
braucht aber der Befnichtung nicht flberall die gleiche Bedeutung 
zuzukommen. Denn zweifellos ist die Sexualitat in verschiedenen 
Kiassen des Gewachsreiches unzahlige Male entstanden, und sie zeigt 
auch wesentliche Differenzen. Bei den Hymenomyzeten haben die 
Studien Knieps 166 ) zu dem Ergebnis geftthrt, daB nicht zwei, son- 
clern verschiedene Geschlechter existieren, womit ein tiefgreifender 
Unterschied gegeniiber der Sexualitat der hbheren Pflanzen fest- 
gestellt wurde. 

Postfloration. Nach der Befruchtimg erfolgt nicht nur die Bil- 
dung des Embryos aus der Eizeile, sondern es treten auch eine groBe 
Reihe von hier nicht aufzufiihrenden Veranderungen in der ganzen 
Samenknospe auf, die aus dieser den „Samen“ hervorgehen lassen. Da- 
mit nicht genug, sehen wir auBerhalb der Samenknospe nodi mancher- 
iei Prozesse sich abspielen. Der Fruchtknoten entwickelt sich zur 
Frucht, wahrend Griffel und Narbe meist abfallen; auch die Staub- 
gefaBe, Krone und K'elch werden oft ahgestoBen. Alle diese Verande- 
rungen konnen als Postflorationsvorgange bezeichnet werden* 
Diese sind keineswegs, wie das auf den ersten Blick der Fall zu 
sein scheint, unbedingt an die Befruchtnng gekettet, vielmehr ge- 
nttgt vielfach schon die Bestaubung (die Uebertragung von Pollen 
auf die Narbe) oder sie treten gar schon ohne Bestaubung auf. 

Es lafit sich zeigen, daB in manchen Fallen die Bestaubung da- 
durch von EinfluB wird, daB von den Pollenkornern oder den Pollen- 
schlauchen chemische Wirkungen ausgehen. Schon lange bekannt 
ist, daB namentlich bei den Orchid een ganz eigenartige Verhalt- 
nisse vorliegen. Denn hier erfolgt sogar die Ausbildung der 
Samenknospe erst, wenn Pollenschlauche auf der Narbe keimen. 
Dieser zweifellos chemische Reiz kann nach Strasburger 167 ) auch 
durch Pollenschlauche von Fritillaria persica und nach Treub 168 ) bei 
einer tropischen Orchidee auch durch gewisse Insekten bewirkt 
werden. — Fitting 169 ) hat gezeigt, daB auch eine Reihe anderer 
Postflorationsvorgange am Perianth, der Griffelsauie, der Narbe und 
dem Fruchtknoten bei dieser Familie, nicht erst durch die Be- 
f ruchtung ausgelost zu werden braucht. So kann z. B. die Lebens- 
dauer des Perianths even tu ell unter Verfarbung und SchlieBung ver- 
ktirzt oder verlangert werden. Die Griffelsauie und der Frucht- 
knoten konnen unter Vergrofierung und Verlangerung der Lebens- 
dauer verschwellen, und die Narbe kann sich schliefien. Manche 
dieser Erscheinungen, namlich das Welken und Schliefien des Pe- 
rianths, werden schon durch Verwun dun gen an der Narbe aus- 
gelost (Verwundungen an anderer Stelle sind von geringerer Be- 
deutung oder ganz wirkungslos). Die anderen Vorgange aber werden 
erst durch gewisse organische Subs tan zen bedingt, die aufierlich den 
Pollenkornern ansitzen.. Wir wissen von diesen in chemischer Hin- 
sicht nur so viel, daB sie 'hitzebestandig und zu keiner der bekannten 
■grofien Gruppen organischer Verbindungen gehoren. — Diese chemi- 

165) Strasbitrger 1900 Bot. Ztg. 58 293, 306. 

166) TCniep 1922 Verh. Wurzburg. Phys. med. Ges. 47 1. Verrautlich wird 
auch hier der in Anm. 144 beruhrte Gesichtspunkt wichtig werden. 

167 1 Strasbueger 1886 Jalirb. wiss. Bot, 17 52. 

168) Tregb 1882 Annales Buitenzorg 3 122. 

169) Fitting 1909 Zeitschr. f. Bot. 1 1 ; Flora 29 193 ; 1910 Zeitschr. 
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schen Reize konnen aber auch am Perianth die gleichen Erfolge er- 
zielen, wie sie durch Verwundung der Narbe ausgelost werden. Alier 
Wahrscheinlichkeit nach gehen auch von den wachsenden Pollen- 
ed! la uchen und Samenknospen ahnliche chemische Wirkungen aus. 

Wahrend bei der grofien Mehrzahl aller Pflanzen die Frucht- 
knoten bei Unterbleiben der Befruchtung abf alien, haben einige 
Pflanzen, namentlich Kulturpflanzen (manche Birnen, Aepfel, 
Stachelbeeren, Gurken, Bananen) die Fahigkeit, ohne Befruchtung, 
ja sogar ganz ohne Bestaubung, Friichte auszubilden, die dann nattir- 
lich keinen Samen enthalten. Diese Parthenokarpie 17 °) kann auf 
das engste mit Parthenogenese zusammenhangen, sie kann aber auch 
eintreten, wenn entweder die Samenknospen schlecht ausgebildet 
sind, so dab sie deshalb nicht befruchtungsfahig sind, oder wenn 
zwar normale Samenknospen vorliegen, aber die Bestaubung ver- 
hindert wird. In den letzten Fallen kann die Fruchtbildung durch 
Ringelung oder Einknickung der Fruchtzweige gefordert werden. Bei 
der japanischen Orchidee Gastrodia bildet sich aus unbestaubten 
Bliiten nicht nur eine nahezu normale Frucht, sondern auch Samen 
mit typischen Samenschalen, aber freilich ohne Embryo. 

Samen. Wen den wir uns nun zur Betrachtung des Samens. Er 
verlaJBt die Mutterpflanze in einem Zustand von Wasserarmut, wie 
wir ihn nur bei Fortpflanzungsorganen niederer Pflanzen (Sporen) 
wiederfinden. Hand in Hand mit der bei der Reifung sich einstellen- 
den Wasserabgabe schwinden dann in ihm allmahlich alle Lebens- 
auBerungen, so dafi ein lufttrockener Same wie ein toter erscheint. 

Es ist aber klar, wir konnen ihn nicht als tot bezeichnen, denn 
*er bleibt unter Umstanden viele Jahre lang entwicklungsf ahig. 
Dock es erhebt sich da die Frage, ob diese Ruhe eine wirkliche und 
absolute oder nur eine scheinbare ist. Ist der Same einer Uhr zu 
vergleichen, die aufgezogen ist, aber des AnstoBes an das Pendel 
beda'rf, urn zu gehen? Oder ist die Ruhe keine wirkliche, finden 
auch im trockenen Samen LebensauBerungen statt, die nur so wenig 
intensiv sind, daB sie nicht beachtet wurden? Vor allem wird man 
■fragen, w T ie es sich mit der Atmung verhalt, also dem ProzeB, der 
in der tatigen Pflanze unentbehrlich ist. Halt sie auch im trockenen 
Samen, in vielleicht nur stark vermindertem Grade an. Kolk- 
witz’ 171 ) Versuche, die an der Gerste ausgeftihrt sind, zeigen in 
deutlichster Weise, von wie groBem EinfluB der Wassergehalt der 
Samen auf ihre Atmung ist, denn 1 kg Gerste schied in 24 Stun den 
bei Zimmertemperatur aus : 


bei einem Wassergehalt von 
19-20 Proz. 

14-15 , 

10-12 , 


Kohlensanre in mg 
3,59 
1,4 
0,35 


Da nun 20 Proz. Wasser in frisch geernteter, 10—12 Proz. in 
lufttrockener Gerste enthalten sind, so wird man sagen rniissen, die 


170) Vgl. auch Kusano in Anm. 154. d’Angremond 1915 Flora 107 57. 
Ewert 1907 Die Parthenokarpie. Berlin ; 1910 Landw. Jahrb. 39 463. Muller- 
Thurgau 1908 Landw. Jahrb. d. Schweiz. Tischler 1912 Jahrb. wiss. Bot. 
•52 1 ; hier Zusammenstellung der parthenokarpen Pflanzen. Noll 1902 Sitzber. 
niederrhein. Ges. 

171) Kolkwitz 1901 Ber. Bot. Ges. 19 225 (vgl. Blatter f. Gerstenbau 
1901). 
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A timing niiiimt mit dem Austroaknen rapid ab mid erreiclit im luft- 
trockenen Samen einen Wert, der praktisch gleich Null ist; 
denn erst in etwa 100 Jahren wtirde 1 Proz. des Samengewichtes 
veratmet sein. Freilich kann man die Kohlensaureausscheidung 
durch Erhohung der Temperatur aucli im trockenen Samen be- 
schleunigen ; Ivolkwitz erhielt bei 50° schon 15 mg Kohlensaure 
aus dem Kilo Gerste von 10—12 _ Proz. Wassergehalt. Trotzdem 
wird mail aber kaum fehlgehen, wenn man aus seinen Versuchen 
den Schlufi zieht, daB die Atoning zur Erhaltung der Lebensfahig- 
keit nicht no tig ist, denn viele Samen konnen unbeschadet Hirer 
Keimfahigkeit eine noch weiter gehende Eintrocknung er- 
tragen. Der Gerste kann man leiclit das Wasser bis auf 1—3 Proz. 
entziehen, und Schrodee 172 ) gibt an, daB Gerste mit nur 2 Proz. 
Wasser nacli 11—12 Woclien noch gut keimte. 

Im Zustande solcher Austrocknung ist aber die Atmung zweifel- 
los so gering, daB man ihr keine physiologische Bedeutung mehr zu- 
schreiben darf. Aus diesen sowie aus gewissen. neueren Erfahrungen 
P. Becquebels 173 ) muB man also zweifellos schliefien, daB die 
Atmung nicht zur Erhaltung der Keimfahigkeit notig ist und daB 
wahrend der Ruheperiode sehr wohl ein Zustand absoluter physio- 
logischer Untatigkeit (vergleichbar dem Zustand der aufgezogenen, 
aber nicht gehenden Uhr) existieren kann. Ob das fur alle aus- 
trocknenden Samen gilt, wissen wir nicht. 

Die Samen vom Typus der Gramineen, die also weitgehende 
Austrocknung ertragen, belialten aber alle ihre Keimfahigkeit nur 
eine beschrankte Anzahl von Jahren, und solche, die sie 50 oder 
mehr Jahre bewahren, durften jedenfalls zu den Ausnahmen gehoren. 
Womit bei ihnen das endliche Aufhoren der Keimfahigkeit zusammen- 
hangt, ist nicht festgestellt ; wenn man aber bedenkt, daB viele 
Kolloide „altern“, dafi fur gewisse ReserveeiweiBstoffe im trocken 
liegenden Samen eine allmlhliche Veran derung konstatiert ist, die 
sicli in der Abnahme ihrer Loslichkeit auBert, so kann man begreifen, 
daB auch spezifische Protoplasmastoffe sich mit der Zeit so ver- 
andern, daB sie funktionsunfahig werden. Jedenfalls ist es ganz 
ausgeschlossen, daB der Tod der ruhenden Samen durch Veratmung 
der Reservestoffe herbeigeftihrt wird. 

Die Pflanzen, die neben den Samen noch akzessorische Fort- 
pflanzungsorgane, also Knollen, Zwiebeln etc., ausbilden, bedtirften 
eigen tlich noch einer besonderen Besprechung; denn es ist kaum zu 
bezweifeln, dafi die speziellen Bildungsbedingungen der Bltiten bzw. 
der Samen sich von denen der Brutknospen etc. unterscheiden. 
Hieruber ist aber nur wenig bekannt; eigentlich sind bisher nur 
Korrelationen zwischen den beiderlei Organen konstatiert. Es 
kommt z. B. nicht selten vor, daB bei gleichzeitiger Produktion von 
Bhlten und Brutknospen diese miteinander konkurrieren, und ein 
Samenansatz nur stattfindet, wenn die Bildung der Brutknospen ver- 
hindert werden kann 174 ). Von besonderem Interesse sind die Falle, 
in denen die Brutknospen an Stelle von Bluten entstehen, z. B. bei 
Poa bulbosa u. v. a ,. ; hier weiB man auch, dafi gewisse aufiere Eak- 
toren die Bltitenbildung bzw. die Brutknospenbildung fordern oder 

172) SchrOder 1886 Enters. Tubingen 2 1 . 

173) P. Becqderel 1906 Compt rend. 143 974. 

174) Vgl. Lindemcth 1896 Ber. Bot. Ges. 14 244. 
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hemmen 175 ). So z eigen sich z. B. die Brutknospen an Bliiten in der 
arktischen und alpinen Region in besonderer Haufigkeit. 

Bedeutung der F ortpflanzung. Die biologische Bedeutung 
der Fortpflanzung ist bei niederen Organismen im wesent- 
lichen klar, denn der Nutzen, der dem Organismus dureli Bildung 
von Schwarmsporen, in der Luft sich verbreitenden Sporen und 
Dauersporen erwachst, ist einleuchtend. Ebenso ist die Bildung von 
Frtichten und Samen bei hoheren Pflanzen verstandlich ; ob nun der 
Organismus diese Organe nur einmal bildet und dann abstirbt, oder 
ob er sie viele Jahre lang erzeugt, er sorgt so nicht nur ftir die Er- 
haltung, sondern auch ftir die Vermehrung seiner Art. Das Be- 
streben aber, sich auszudehnen, neue Standorte zu erobern, sehen wir 
bei alien Organismen; es ist eine so charakteristische Erscheinung 
der Lebewesen, dafi vielfach der Eindruck entsteht, ihre ganze 
Existenz laufe darauf hinaus, Nachkommen zu erzielen. Wir 
schreiben, der „ Eindruck” entsteht, denn es handelt sich bei solchen 
Fragen nach Zwecken um Anthropomorphismen; sie ftihren rasch zur 
Endfrage: „ja was ist eigentlich der Zweck der Organismen tiber- 
haupt?" — und auf diese Frage gibt es keine Antwort. 

Wenn wir also im groJBen und ganzen das Auftreten von Fort- 
pflanzungsorganen biologisch verstehen, so miissen wir zugeben, daB 
wir liber die Existenzgrtinde vers chi edener Arten derselben 
noch keine wohlfundierten Vorstellungen haben konnen. Nach unserer 
Ansicht erftillen alle Fortpflanzungsorgane ihren Zweck, und es gibt 
Organismen, die sich ausschlieBlich durch eine einzige Art der Fort- 
pflanzung erhalten und vermehren. 

Die oft wiederholte Behauptung, als ob ungeschlechtliche Ver- 
mehrung, mag sie nun auf rein vegetativem Weg erfolgen oder durch 
Parthenogenese, zu ,,Degeneration“ ftihren, kann keine exaktem 
Beweisc ftir ihre Richtigkeit beibringen. Tatsachlich gibt es Pflanzen 
genug, die uneingeschrankt ohne sexuelle Fortpflanzung gedeihen 176 ). 

10. Periodizitat. 

Unsere Darstellung der „Entwicklung“ kann nicht beschlossen 
werden, ohne ein Problem zusammenhangend zu besprechen, auf das 
man an verschiedenen Stellen st5Bt: die Frage nach der Perio^di- 
zitat. Periodische Erscheinungen, d. h. Vorgange, die sich regel-- 
ma-Big wiederholen, sind im Pflanzenreich auBerordentlich haufig. Sie 
auBern sich ebensowohl im Stoffwechsel, wie im Formwechsel und 
im Ortswechsel. So kann z. B. die Atmung 177 ) oder das Bliiten 178 ) 
periodisch erfolgen; so treten uns periodische B ewe g ungen bei 
kontraktilen Vakuolen, bei den GeiBeln der Schwarmsporen und bei 
nyktinastischen Bliiten und Blattern entgegen; jetzt aber stehen 
ausschlieBlich periodische Erscheinungen des Formwechsels zur Dis- 
kussion. Dabei handelt es sich manchmal um Vorgange, die auf das 
ihnigste mit AuBenfaktoren verkntipft sind und die sichtlich nur 

175) Hunger 1887 Ueber eine v;vipare Pflanze. Diss. Rostock. Schuster 
1910 Flora 100 213. 

176) Vgl. S. 174 XL. Moebius Anm. 110. Winkler 1920 Verbreitung und 
Ursache der Parthenogenesis. Jena. 

177) A. Meyer und Deleano 1911 u. 1913 Zeitschr. f. Bot. 3 657 und 
5 225. 

178; Romell 1918 Svensk Bot. Tidskrift 12 446. 

Benecke u. Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. II. 
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deshalb periodisch sich andern, weil aucli die Aufienwelt einen 
rhythmischen Wechsel aufweist. So pflegt z. B. das Langen- 
wachstum in der iSiacht anders zu verlaufen als am Tage, und der 
tagiiche Rhythmus in der Wachstumsgeschwindigkeit lafit sich wenig- 
stens einigermafien durch die Schwankungen der Beleuchtungsstarke, 
der Temperatur und der Luftfeuehtigkeit erklaren. Ein Problem 
von grofierem Interesse wird die Periodizitat des Wachstums erst 
dann,° wenn sie (urspriinglich offenbar induziert durch periodische 
Aufienfaktoren) weiter gelit, nachdem diese Faktoren konstant ge- 
worden sind, oder wenn sie von vorneherein bei konstanten Aufien- 
faktoren erfolgt. Ini ersten Fall spricht man von einer Nach- 
wirkung des Rhythmus, im letzten von „autonomer“ Periodizitat. 

Als Pfeffer 179 ) den Begriff der Autonomie einfulirte, liat er 
nicht versaumt, ihn klar und eindeutig zu definieren: autonom ist 
alles Geschehen bei Konstanz der Aufienbedingungen. Man hat nun 
einerseits gegen die Bezeichnungsweise autonom, dann aber 
auch gegen den Begriff Bedenken vorgebracht. Gegen die Be- 
zeichnungsweise zunachst das, dafi Driesch unter Autonomie etwas 
ganz anderes verstehe als Pfeffer, sodann das, dafi manche Autoren 
aus dem Wort „autonom“ schliefien zu mussen glauben, man nehme 
hier ein Geschehen ohne Mitwirkung der Aufienwelt, oder gar olme 
„Ursachen“ iiberhaupt an. Dafi solche Annahmen Pfeffer ganz fern 
gelegen haben, ist klar und seine Schuld ist dasMifiverstandnis nicht. 

Ein gutes Model! fur die periodischen Erscheinungen geben die 
LiESEGANGSchen Hinge, auf die wohl Kuster i8 °) zum erstenmal in diesem 
Zusammenhange hingewiesen hat. Wenn man eine 10-proz. Gelatine, 
die etwas Kaliumbichromat enthalt, in diinner Schicht erstarren lilfit 
und dann einen Tropfen einer starken Silbernitratlosung an einer 
kleinen Stelle ihr aufsetzt, so diffundiert das Nitrat und es koinmt zur 
Ausfallung von Silberchromat. Dieses erscheint aber in konzentrischen 
Kreisen (Fig. 76), deren Abstand nach aufien immer grofier w T ird; 
sie werden von Zonen getrennt, in denen keine solche Ausfallung 
stattfindet. Betrachtet man nun Gelatine + Bichromat A Silbernitrat. 
als ein geschlossenes System von Korpern, alles andere ihnen gegen- 
(iber als Aufienwelt, so kann man wohl sagen, die rlivthmische 
Ringbildung erfolgt hier „autonom“ bei ganz konstanten AuBen- 
bedingungen. Die grofite Aehnlichkeit mit solchen LiESEGANGSchen 
Ringen haben gewisse Pilze, die in Form von Hexenringen wachsen 
konnen, d. h. bei ihrem Wachstum von einem Zentrum aus ilire 
Fortpflanzungsorgane periodisch in Zonen ausbilden. Vermutlich 
kommen diese Zonen dadurch zustande, dafi die Pilze bei ihrem 
zentrifugalen Wachstum die Gelatine durch Wegnahme von Kahr- 
stoffen oder durch Ausscbeidung von Giften so verandcrn, dafi sie 
eine Zeitlang in ungiinstigem Substrat wachsen mussen; wenn dann 
die Sporenbildung aufhort und die Veranderung des Substrates 
weniger rasch erfolgt, tritt der Pilz wieder in giinstigere Lebens- 
bedingungen, und schliefilich ist der Moment gekommen, wo wieder 
Sporenbildung moglich wird usf. Wenn man im Falle' der Silber- 
chromatringe von _ einer autonomen Periodizitat sprechen darf, 
so scheint das bei den _ Hexenringen auf den ersten Blick nicht 
erlau bt zu sein. Denn hier wird niemand das System Kahrgelatine-f- 

179 Pfeffer Pflanzenphysiologie 2. Aufl. 2 356. 

180) Kuster 1913 Ueber Zonenbildung in. kolloidalen Medien. 
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Zonenbildung von Silberchromat in Gelatine nach Kuster. 


Zonenbildung beim Wachstum von Acrostalagmus cinnabarinus auf 
2-proz. Glukoseagar. Nach Mtjnk. 
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Pilz als ein einheitliches auffassen wollen. Dann ist also die 
Veranderung in derUmgebung die Ursache der Zonenbilduiig. 
Allein die Verhaltnisse liegen hier deshalb so kompliziert, weii diese 
Veranderung in der Umgebung vom Pilz selbst herriihrt. So 
ist also schliefilich docli dieser selbst Ursache der Hexenringbildung 
und man kann demnach auch hier von autonomer Periodizitat reden. 

Den grofiten Anstofi an dem „autonomen“ Geschehen hat Klebs 
und seine Schule genommen, und zwar, was ausdrucklich gesagt 
werden muB, auch am Begrif f selbst. VVie uberall, so sieht Klebs 
auch bei periodischen Erscheinungen drei Gruppen von Ursachen: 
1) Die spezifische Struktur, 2) die inneren Bedingungen und 3) die 
aufieren Ursachen. Autonom ini Sinne Pfeffers ware nun ein Ge- 
schehen, das nach einer Aenderung in der ersten und zweiten Gruppe 
von Ursachen eintritt, wahrend die dritte Gruppe ungeandert bleibt. 

So leicht es nun auch theoretisch ist, die ersten von den 
zweiten Ursachen zu trennen, so schwierig ist es im Einzelfall zu 
sagen, ob eine Erscheinung in erster Linie von inneren Bedingungen 
verursacht wird Oder von der spezifischen Struktur. 

Um hier ganz klar zu sein, miissen wir etwas weiter ausholen. 
Die Annahme einer spezifischen Struktur dient Klebs nur zur Er- 
klarung der Tatsache, da 6 jeder Organismus bestimmte Fahigkeiten, 
eine bestimmte „Potenz“ hat. 

Es wurde schon fruher ausgefiihrt, daB die Forschung ,,<iber den 
philosophischen Begriff der spezifischen Struktur hinweg gegangen 
ist“, und daB wir mit der Annahme von „Anlagen“ oder ,,Genen“ 
auskommen. Wenn die Pflanze also die „Potenz“ fur irgendwelche 
Erscheinungen besitzt, so hat sie auch die „Anlagen“ daftir. 
Es muB demnach auf alle Falle jedes periodische Geschehen auf 
irgendwelchen Anlagen beruhen. Doch sind dabei zwei wesentlich 
verschiedene Falle denkbar. Im einen konnen gewisse Gene, durch 
eine Periodizitat in den AuBenfaktoren oder in den inneren Be- 
dingungen veranlaBt, das periodische Wachstum bewirken; dieselben 
Gene wiirden aber bei konstanten AuBen- oder konstanten Innen- 
bedingungen ein gleichmaBiges aperiodisches Wachstum bewirken. 
Im g,nderen Fall dagegen konnen Gene gegeben sein, die auch bei 
Konstanz der AuBen- und Innenfaktoren filr Rhythmus in der Ent- 
wicklung sorgen. Wenn man diese Moglichkeiten kurz bezeichnen 
will, so sagt man wohl, im ersten Fall riihrt die Periodizitat aus 
aufieren oder auch aus inneren Ursachen und ist nicht erblich, im 
zweiten ist sie durch „Gene“ bedingt — - und ist erblich. Man weifi 
aber, daB in jedem Fall nur durch das Zusammenwirken von 
aufieren und inneren Bedingungen sowie von Genen die Entwicklung 
erfolgt. 

Vielleicht lafit sich der Unterschied zwischen beiden Moglich- 
keiten auch noch durch ein Beispiel klar machen: Wir kennen 
zahlreiche Pflanzen, die Zwerge bilden. Dies geschieht aus zwei 
ganz verschiedenen .Griinden. Man die Zwergbildner haben eine An- 
zald Genes die die GroBe bestimmen, und die demnach unter 
gewissen Konstellationen auch Zwerge bedingen konnen. Andere 
haben neben diesen Faktoren auch noch einen Hemmungs- 
faktor, der unter alien Umstanden die GroBe der Pflanze 
herabdrueken wird. Im letzten Falle haben wir also erblichen 
Zwergwuchs, im anderen einen induzierten Zwergwuchs. 
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Ob nun ein soldier spezifischer V erzwergungsfaktor vorhanden 
ist oder nicht, daruber kann nur das Verer bungs experiment 
Aufschlufi geben. Ein solches aber wird nur dann naoglidi sein, 
wenn zwei sonst gleiche Sippen eben in deni einen Punkt differieren, 
da JS die eine den Zwergfaktor fiihrt, die andere nicht. Lafit uns aber 
das Vererbungsexp'eriment im Stick, so sind wir nicht in der Lage, 
eine sichere Aussage zu machen, ob der Zwergwuchs „vererbt“ oder 
„induziert“ sei. 

So liegt der Pall nun tatsachlich bei den meisten periodischen 
Erscheinungen. Wenn uns Periodizitat bei konstanten Aufien- 
bedingungen entgegentritt, wissen wir nicht, ob sie die Folge irgend- 
welcher Ehythmik in den Innenbedingungen ist oder durch ein be- 
sonderes Gen bedingt wird. 

Bei Gegenwart eines solchen auf Periodizitat hinarbeitenden 
Genes miifite dann noch lange nicht immer und notwendig auch 
aufierlich eine Periodizitat zutage treten. Denn wir wissen ja, dafi 
jedes Gen seine Entfaltungsbedingungen hat. 

Vielleicht erscheint aber die Annahme von besonderen Genen, 
die gerade auf Periodizitat hinarbeiten, wenig wahrscheinlich. Da 
sei daran erinnert 181 ), dafi Hyoscyamus niger als einjahrige und als 
zweijahrige Pflanze auftreten kann. Man wird hier gewifi zunachst 
glauben, dafi a u 13 ere Einfliisse entscheiden, ob das einzelne Indi- 
viduum einjahrig oder zweijahrig sei. Tatsachlich aber ergibt der 
Ivulturversuch, dab zwei verschiedene vollig konstante Sippen vor- 
liegen, und wenn diese gekreuzt werden, zeigt sich in ,F 3 ein 
Dominieren der Zweijahrigkeit liber die Einjahrigkeit, samtliche 
Bastarde blilhen erst im zweiten Jahr; und in E 2 tritt regelrechte 
Spaltung ein. Damit ist bewiesen, daB eine genotypische Differenz 
in eine m Merkmal zwischen den beiden Sippen vorliegt. Nichts- 
destoweniger aber kann es vorkommen, dafi ein Glied der zweijahrigen 
Easse schon im ersten Jahr sich zur Bltite anschickt, dafi also die 
Zweijahrigkeit unterdriickt wird, trotz der daftir vorhanden en An - 
lage. So gut wie fur Einjahrigkeit und Zweijahrigkeit konnten nun 
aber auch fur periodisches und unperiodisches Wachsen Gene da 
sein. — Wohl weil Pfeffee diese Schwierigkeiten kannte, hat er auf 
die Zergliederung seiner inneren Ursachen in spezifische Struktur 
einerseits und innere Bedingungen andererseits verzichtet. Auch in 
den friiheren Auflagen dieses Buches wurden diese Schwierigkeiten 
betont und heute erscheinen sie uns nur noch grofier. Enter diesen 
Umstanden konnen wir heute noch weniger als friiher Klebs folgen 
und die Zergliederung der Innenfaktoren in innere Bedingungen 
und spezifische Struktur praktisch durchfuhren, wenn wir auch 
die theoretische Bedeutung dieser Trennung vollauf wiirdigen. Wir 
bleiben also bei der PFEFFEKSchen Trennung. in aitiogene Erschei- 
nungen, die eine aufiere Ursache haben, und autonome Erschei- 
nungen, die von Inn en ursachen bedingt sind. Doch scheint es uns 
nittzlieh in Anbetracht der vielen Mifiverstandnisse eine neue Be- 
zeichnung einzufuhren 181a ) und von endonomen sowie von ektonomen 


181) Comens 1904 Ber. Bot. Ges. 22 517. 

181a) Einen anderen Vorschlag macht Stalfelt 184 ), der die der spezi- 
fischen Struktur entspringenden Yorgangen als autonom bezeichnen mochte. Wir 
konnen ihm nicht beistimmen. Ueber die Fr age naeh der Autonomie der 
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Ursachen zu sprechen. So ware also auch von ektonomem Ehythmus 
zu reden, wenn dieser nur durch Aufienfaktoren bedingt ist, von 
endonomem dagegen, wenn Innenfaktoren die Hauptrolle spielen. 

Die ektonomen Ehythmen erfordern aber noch einige Be- 
merkungen. Man glaubte wolil fruher allgemein, daB nur perio- 
disch verlaufende Aufienvorgange einen ektonomen Ehythmus bei 
der Pflanze bewirken konnten. Munk 182 ) hat aber unter Hinweis 
auf gewisse physikalische Erscheinungen gezeigt, daB allein das 
Hinzutreten ein'es neuen Faktors zu mehreren schon einwirkenden 
ein bisher gleichformiges Geschehen in ein periodisches urn wan dein 
konne. Er unterscheidet einen primaren Ehythmus, der bei Kon- 
stanz der AuBenbedingungen eintritt, und einen sekundaren, der 
abhangig ist von einem Ehythmus in der Aufienwelt. 

Bei so komplizierter Sachlage erscheint es begreiflich, daB die 
periodischen Erscheinungen, zu denen wir uns nun im einzelnen 
wenden, noch wenig in kausaler Hinsicht geklart sind. 

I. Periodizitat der Zellteilung. 

Es ist eine bekannte Tatsache, daB die Zell- und Kern- 
teilungen bei manchen Pflanzen, z. B. bei Spirogyra, etwa 
auf Mitternacht fallen. Hier haben wir es mit der bei Algen 
verbreiteten Tatsache zu tun, daB das Licht die Teilung hemmt. 

Bei hoheren Pflanzen ist soldi ein durchgreifender EinfluB 
des Lichtes zweifellos nicht vorhanden, man erlmlt vielmehr 
zu alien Tageszeiten Kernteilungen. Aber freilich nicht immer in 
gleicher Menge. In diesem Sinne fand Karsten 183 ) bei Sprofi- 
vegetationspunkten von Zea und Pisum einen deutlichen Ehythmus: 
die Maximalzahl der Kernteilungen wurde in der Nacht beobachtet. 

Das Eesultat war das gleiche, einerlei ob die Objekte dauernd ver- 
dunkelt oder bei konstanter Beleuchtung gehalten Wurden. Da bei 
Wurzeln ahnliches nicht zu beobachten war, sieht Karsten in dem 
Tagesrhythmus bei Sprossen eine Nachwirkung des periodischen 
Lichtwechsels, dem die Mutterpflanze des verwendeten Saat- 
gutes ausgesetzt war, eine Nachwirkung also, die vererbt sein soli. 
Untersuchungen von StAlfelt 184 ) aber, die an einem viel grofieren 
Material ausgefuhrt wurden und dementsprechend viel zuverlassigere 
Eesultate ergeben mufiten, haben gezeigt, dafi aucli bei Wurzeln, 
die in _ konstanter Finsternis wuchsen, eine Tagesperiodizitiit der 
Kernteilung existiert, daB ihre maximale Teilungsfrequenz vormittags 
9-- 11 Uhr, die minimale nachts 9—11 Uhr liegt. Daraus folgt zu- 
nachst einmal, daB die Erklarung Karstens, die sicli auf das gegcn- 
satzliche V erhalten von Wurzeln und SproB griindet, nicht richtig 
sein kann. Zweitens ergibt sich die Notwendigkeit, die KARSTENSchen 
Befunde an einem sehr viel grofieren statistischen Material zu priifen. 

Wie auch das Ergebnis einer solchen Prtifung ausfallen mag, an der 

Periodizitat ist noch zu vergleichen Kuster 1918 Flora 111/112 S. 621. Kniep 
1915 Naturwissenschaften. : v -/-'l 

182; Munk 1912 Centralbl. Bakt (II) 32 353; 1914 Biol. Cbl. 34 621. 

Lieske 1921 Morphologie u. Biologie der Strahlenpilze. Leipzig. S. 168. 

183) Karsten 1915 Zeitschr. f. Bot. 7 1; 1918 ebenda 10 1. ! 

_.-W_ 1S4) Baranetzki 1879 Mem. acad. St. Petersbourg (7) 27. Godlewski 
1889/90 Anz. Akad. Krakau. StIlfeet 1921 Svenska Vetenskap-akad. Haud- 
Iingar.62 1. 


Periodizitat. 


199 


Annahme der Uebertragung einer bestehenden Tagesperiodizitat liber 
den Samen hinaus — die tibrigens auch bei anderer Gelegenheit 
schon in der Literatur erortert worden ist — wird man niclit fest- 
halten konnen, Wenn man sich auch vorstellen kann, dab ein gewisser 
Rhythmus z. B. von 12 oder 24 Stunden vererbbar sei, so ist es 
dock ganz mnnoglich, anzunehmen, dafi die zeitliche Lage seiner 
Maxima und Minima sich durch eine beliebig lange Dauer der Samen- 
ruhe hindurch konservieren kann, durch eine Zeit also, wo nicht 
nur jede periodische Tatigkeit, sondern jedes physiologische Ge- 
schehen stillsteht. Das ware gerade so, wie wenn man von einer 
Uhr verlangen wollte, dafi sie — nachdem sie eine beliebige Zeitlang 
still gestanden hat — von selbst wieder die richtige Zeit zeigen 
soil, nachdem sie in Gang gesetzt worden ist. — 

Einen Parallelfall zu dem Problem, das uns jetzt beschaftigt, 
werden wir spater, bei den nyktinastischen Bewegungen, kennen 
lernen und das dort zu Sagende wird auch hier gelten: Wir wissen 
nicht, ob wirkliche Konstanz der AuBenbedingungen geherrscht 
hat. Wenn auch Licht und Temperatur und Peuchtigkeit konstant 
waren, so ist doch immer noch moglich, daB ein unbekannter Faktor 
mit tagesperiodischer Schwankung Einflufi hat. 

II. Periodizitat im Langen wachs t um. 

Es soil hier nicht noch einmal auf die ektonome Periodizitat in 
der Streckung eines amLichtweclisel befindlichen Samens eingegangen 
werden, auf die S. 194 kurz hingewiesen wurde und die als sekundarer 
Rhythmus im Sinne Munks leicht verstandlich ist. Es haben aber 
Baranetzki und Godlewski 184 ) gefunden, daB Pflanzen von Bras- 
sica und Phaseolus, die bei konstanten Bedingungen in Dunkelheit 
gehalten wurden, einen tagesperiodischen Rhythmus aufwiesen. Dieser 
Fall ist ebensowenig geklart wie der der Kernteilungen, und es ist 
heute am wahrscheinlichsten, dafi eben keine wirklich konstanten 
AuBenbedingungen vorlagen. 

Neben dieser taglichen Periodizitat im Langenwachstum gibt es 
aber auch noch die sog. „grofie Periode“, die frtiher schon besprochen 
wurde. Kein Zweifel, dafi das langsame Beginnen des Wachstums, 
die Steigerung bis zu einem Maximalwert und schlieBlich wieder die 
Abnahme bis zu Null bei konstanten AuBenbedingungen 
erfolgt. Somit ist diese Periodizitat flir uns endonom, und es er- 
scheint ganz ausgeschlossen, naher zu untersuchen, inwieweit nun 
etwa spezifische Gene eine Rolle dabei spielen. — In manchen Fallen 
sahen wir statt der emfachen eine Doppelperiode auftreten. So 
wurde fur Phycomyces gezeigt (S.27), daB nach Wachstumszunahme 
Abnahme,. Stillstand, erneuter Beginn, Zunahme, Abnahme einander 
folgen. So der Sporangientrager bei konstanten AuBenbedingungen. 
Die ihm verwandte vegetative Hyphe wird un ter denselben AuBen- 
faktoren zweifellos kontinuierlich und gleichmaBig weiter wachsen. 
Es ist klar, daB die Unterbrechimg der Streckung zusammenhangt mit 
der Anlage des Sporangiums, dab erst nach dessen Fertigstellung 
wieder Baumaterial fur das Wachstum des Tragers zur Verftigung 
steht, daB also ein spezifisches Gen, das zur Einstellung des Wachs- 
tums ftihrt, nicht notig ist. Eine Sicherheit aber fur diese Deu- 
tung besteht nicht. 
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Wir tibergehen die Erscheinun'gen der Periodizitat in der Ge- 
webespannung 185 ) und wen den uns zur 

III. Periodizitat in der Blattbil dung. 

Perioden, in denen L a ub blatter gebildet werden, wechsein mit 
‘solchen ab, in denen- .Ni.e der blatter (Knospenschuppen) entstehen, 
Perioden, in denen Blattbildung ilberliaupt stattfindet, wechsein mit 
solchen, wo keine Blatter entstehen. 

Es gibt zweifellos Baume und Straucher, die unter gdnstigen 
aufieren Uinstanden kontinuierlich Laubblatter entfalten. Ein solches 
Verhalten werden wir vor allem in den Tropenlandern erwarten 
dilrfen, die in Feuchtigkeit und Temperatur keine nennenswerten 
Schwankungen aufweisen. In Buitenzorg hat Volkens 186 ) nur bei 
wenigen Baumen, namlich bei Albizzia moluccana, Artocarpus incisa 
und Morinda citrifolia kontinuierlich Blattbildung beobachtet, wah- 
rend Klebs 187 ) annimmt, dab diese Wuchsweise bei Tropenbaumen 
sehr verbreitet ist. Allem Anschein nach treffen wir bei unseren 
Rosen und manchen anderen Strauchern auf dasselbe Verhalten. Sie 
fahren im Herbst mit der Blattbildung fort, wenn sie in ein Warm- 
haus gestellt werden, im Ereien aber erleiden sie im Spatherbst aus 
aufieren Griinden einen Wachstumsstillstand. 

Die Mehrzahl der Baume verbal t sich aber auch in den Tropen 
ganz anders. Es wechsein in der Laubbildung Zeiten lebhafter 
Tatigkeit mit solchen aufierlicher Ruhe ab. Es werden in oft ganz 
wenigen Tagen Zweige aus dem Knospenzustand in Streckung tiber- 
gefiihrt und dann werden neue Knospen an ihnen gebildet, die spater 
ebenfalls wieder „stoBweise C£ entfaltet werden. Als Beispiel fur 
dieses Verhalten sei zunachst Hevea brasiliensis angefuhrt. In 
dem immer warmen und feuchten Klima des brasilianischen Regen- 
waldes bei Para macht der junge Baum eine groBe Anzahl 
von Trieben im Laufe eines Jahres. Bei einem bestimmten Exemplar 
hat Huber 188 ) am 10. Dezember 1896, am 20. Januar, 12. Marz, 
25. April, 6. Juni 1897 jeweils den Beginn eines Triebes notiert, 
der zu seiner Entfaltung etwa 30 Tage brauchte, worauf dann eine 
Ruhezeit von ca. 10 Tagen folgte. AuBer den ftinf dem Datum nach 
angeftihrten Trieben machte die betreffende Pflanze noch 3 Sprosse 
im Laufe des Jahres 1897. Jeder Trieb beginnt mit kurzen Inter- 
nodien, bildet dann langere, schlieBlich wieder kurzere; er t-ragt an 
der Basis Mederblatter, dann Laubblatter und am Elide hat er die 
von Schuppen umschlossene Knospe fur den nachsten Trieb. Kadi 
den Beobachtungen von Klebs 186 ), Volkens 187 ) und Simon ist nun 
ein derartiges ,,schubweises u Wachstum bei Tropenbaumen auBer- 
ordentlich. verbreitet. Dabei erfolgen die einzelnen Schtibe bei ver- 
schiedenen Exemplaren einer Spezies, die nebeneinander unter 
gleichen Bedingungen kultiviert werden, zu ganz verschiedenen 

185) Kraus 1881 Abb. Naturforsch. Ges. Haile 15 1 ; 1895 Annales jard. 
Buitenzorg 12 210. 

Klebs 1911 Sitzungsber. Heidelberg. Akad. Abb. 23 ; 1912 Biol. Cbl 
32 257; 1915 Jabrb. wiss. Bot. 56 734: 1917 Biol. Cbl. 37 373. Lakon 1913 
Naturw. Zeitscbr. f. Forst- u. Landwirtscbaft 11 28. 

167) Volkens 1912 Laubfall und Lauberneuerung in den Tropen, Berlin. 

A ehmiche Resultate bei Simon 1914 Jahrb. wiss. Bot 54 76. 

188) Huber 1898 Bot, Cbl. 76 259. 
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Zeiten, ja es kommt sogar sehr haufig vor, claB die einzelnen 
Zweige eines Baumes untereinander stark differieren. So findet 
man z. B. bei Amherstia nobilis an einem Baum zn gleicher Zeit 
Zweige mit ruhenden Endknospen und solche mit wachsenden Trieben 
in alien Stadien der Entwicklung. 

Audi in unserer einheimischen Flora gibt es Baume, die im 4 
Laufe des Sommers in der Knospe den ganzen nachstjahrigen Trieb, * 
mit alien seinen Blattern, Knospen und eventueli auch Bliiten an- 
legen und die dann im nachsten Friihjahr oft in iiberrasdiend kurzer 
Zeit diese Anlagen entfalten [Eiche, Buche etc. 189 )]. Aehnlich wie 
bei Hevea sind auch hier die Internodien, oft auch die Blatter durch 
gesetzmaBige GroBendifferenzen ausgezeich.net, die schon in der 
Knospe angelegt sein konnen. Der Unterschied zwischen unseren 
.stoBweise entfaltenden Baumen und denen der Tropen liegt darin, 
daB das Austreiben bei uns in der Kegel nur einmal im Jahre, im 
Friihjahr, stattfindet. Es gibt freilich Ausnahmen, von denen wir 
den Johannistrieb noch zu besprechen haben (S. 202). 

Ueber die Ursa c hen der besprochenen Periodizitat sind 
recht verschiedene Ansichten ausgesprochen worden. Auf.der einen 
Seite hat Schimper 1,90 ) im Eintreten von Kuheperioden eine unab- 
anderliche Eigenttimlichkeit der Pflanze erblickt, auf der anderen 
Seite sucht Ivlebs 191 ) solche autonome Periodizitat ganz zu leugnen, 
wahrend schlieBlich Volkens und Simon 192 ) sich mehr Schimper 
anschliefien, ohne in den Fehler zu weitgehender Verallgemeinerung 
zu fallen. Zweifellos gibt es Pflanzen, deren Entwicklung bei 
gunstigen AuBenbedingungen langer als ein Jahr weiter geht, und 
es ware insbesondere bei monokotylen Baumen, denen eine durch 
Verzweigung bedingte Komplikation fehlt, wohl denkbar, daB sie 
jahrelang in gleichem Tempo ein Laubblatt nach dem anderen ent- 
falten. — Bei alien derartigen Pflanzen wird mit zunehmender Hohe 
der Sprosse die Versorgung der Gipfel mit Wasser und Nahrsalz 
und die Zufuhr von organischer Substanz zu den Wurzeln immer 
schwieriger werden und aus derartigen inneren Ursachen kann ihr 
Wachstum kein unbegrenztes sein. Es ist aber anzunehmen, daB 
man einen Yegetationspunkt durch Jahrhunderte hin durch im 
Wachsen erhalten konnte, wenn man dafur sorgte, daB stets in einer 
gewissen Entfernung von ihm am Stamm sich neue Wurzeln bilden 
und daB diese in gtinstige Lebensbedingungen gelangen, mit anderen 
Worten, wenn man die Pflanze andauernd durch Stecklinge ,,ver- 
jiingt**. — Ganz sicher gibt es aber auch Pflanzen, bei denen auf 
die Entfaltung von Blattern Kuheperioden folgen, die teils wenig 
stabil und leicht uberwindlich, teils auBerordentlich fest sind. 

Die Frage nun, urn die sich die ganze Diskussion in der Lite- 
ratur der letzten Jahre dreht, ist die, ob die Festigkeit der Kulie 
so weit gehen kann, dafi man sie als erblich fixiert betrachten 
muB. Diese Diskussion aber ist nicht frei von allerhand MiBver- 


189) Jost 1891 Bot. Ztg. 49 485. Kuster 1898, Funestucks Beitr. z. 
wiss. Bot 2 401. Berthold 1904 Zur Physiologie d. pflanzh Organisation 2 1 
Leipzig. Moore 1909 Bull. Torr. Club 36 117. 

190) A. F. W. Schimper 1898 Pflanzengeographie. Jena. 

191) Xlebs 1911 ff. s. Anm. 187. Ygl. auch Lakon 1915 Biol. CbL 
35 401 und Kniep 1915 Die Naturwissenschaften. 

192) Volkens u. Simon s. Anm. 186. 
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standnissen, von denen viele durch den Ausdruck „autonom“ be- 
dingt sind. — Wir suchen, soweit das moglich ist, die Frage nach 
zwei Gesiehtspunkten zn behandeln: 1) Ursachen des Ruhebeginns, 
2) Ursachen der Aufhebung der Ruhe. 

1) Herstellung der Ruheperiode. — Wie erw&hnt, kann 
. bei manchen Baumen das Langenwachstum der Triebe schon aufier- 
ordentlich friih einges'tellt werden, z. B. im Mai. In dieser Zeit ist 
die Temperatur die denkbar gfins'fcigste fur das Wachstum, und das 
Licht muB die C0 2 -Assimilation stark fordern. Es ist also klar, daB 
weder in der Temperatur noch im Licht die Ursache der Wachstums- 
eins'tellung gefunden werden kann. Da vielfach bei dieser „stoB- 
weisen Entfaltung alle in der Knospe angelegten Blatter aus dem 
embryonalen Zustand zu ihrer definitiven GrbBe gestreckt werden, 
so kann vielleicht die Ruhe einfach dadurch bedingt sein, daB 
embryonale Anlagen, die sich entfalten konnten, zunachst nicht mehr 
vorhanden sind. Spater im Sommer aber sind solclie vorhanden, 
und es fragt sich, gibt es Bedingungen, unter denen sie sich gegen 
die Gewohnheit zur vorzeitigen Entfaltung zwingen lassen? In der 
Tat kommt eine solche vorzeitige Entfaltung nicht selten in der 
Natur vor, indem die Eiche und manche andere Baume an einzelnen 
Oder auch an zahlreichen Knospen einen zwei ten Trieb. den sog. 
Johannistrieb 193 ), und manchmal auch noch einen dritten Trieb ent- 
wickeln, tiber deren Ursachen wir aber nur wenig wissen. Fur 
unsere Frage sind deshalb ktinstliche Eingriffe, die dahin fiihren, 
daB das Wachstum gar nicht zum AbschluB kommt, oder von neuem 
aufgenommen wird, sehr viel wichtiger. Vor allem drei Methoden 
sind bekannt geworden, die dahin fiihren: 1) Entblatterung, 2) Aus- 
treiben im Dunkeln, 3) Zuftihrung reichlicher Mengen von Nahr- 
salzen. 

Die Entblatterung 194 ) ftihrt nur dann zum Ziel, wenn sie frtth- 
zeitig erfolgt. Sie zeigt zunachst, dafi eine Korrelation zwischen den 
Laubblattern und den Knospen besteht der Art, daB das vollfunktionie- 
rende Blatt die Knospen an der Entfaltung hemmt. Offenbar ist der 
Effekt der Verdunklung 195 ) ein ganz ahnlicher; es ist gleichgiiltig, 
ob das Blatt ganz abgeschnitten wird oder nur an seiner wichtigsten 
Funktion gehemmt wird. Dabei wirkt die Verdunklung besonders nacli- 
haltig; nicht nur die fur das nachste Jahr bestimmte Knospe, sondern 
auch noch weitere konnen proleptisch zur Entfaltung gezwungen 
werden. Die Nahrsalzzufuhr endlich wird in der Weise herbei- 
gefuhrt, daB man die Pflanze in einen nahrsalzreichen Boden bringt, 
eventuell auch so, daB man einen Steckling von ihr herstellt und 
reichlich mit Nahrsalzen versieht. In beiden Fallen liegen also 
auch noch tiefer greifende Veranderungen, namlich erneute Wurzel- 
bildung vor, die far den Erfolg von Bedeutung sein konnen. In ahn- 
licher Weise wie bei den einheimischen kann man auch bei stoB- 
weise entfaltenden tropischen 196 ) Baumen durch Entblatterung, Nahr- 
salzzufuhr etc. das Eintreten einer Ruheperiode hindern oder die 
schon eingetretene aufheben. 


193,' Spath 1912 Der Johannistrieb. Berlin. 

194) Goebel 1880 Bot. Ztg. 38 753. 

195) Jost 1893 Bot. Ztg. 51 89. 

3 96) Klebs zit. in Anm. 187. 
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Aus alledem folgt, daB die bestehende Peri odizi tat koine nnab- 
anderliche ist, wir wissen aber nicht, ob es moglich sein wird, 
solclie Baume ganz kontinuierlich wachsen zu lassen. Letzteres ist 
aber wohl denkbar, da z. B. beim Ahorn oder bei Forsythia alie 
Uebergange zwischen stoBweise entfaltenden und den ganzen Sommer 
iiber andauernd wachsenden Sprossen zu beobachten sind. Klebs 197 ) 
hat nun die Hypothese aufgestellt, daB allgemein das Wachstum 
dadurch zum Stillstand kommt, daB ein Mangel an Nahrsalzen, 
zum mindesten ein relativer Mangel an solchen, also ein Ueberwiegen 
der organischen Nahrstoffe einsetzt. Daftir kann er auf die Er- 
fahrungen mit vermehrter Dtingung hinweisen, die eben besprochen 
warden, er nimmt aber auch — ohne das naher zu begrimden — 
an, daB durch Ent blatter ung dem Vegetationspunkt Nahrsalze 
zuganglich werden, die ihm vorher fehlten. DaB das moglich ist, 
wird unbedingt zuzugeben sein, daB aber die erste und wiclitigste 
Wirkung ernes derartigen brutalen Eingriffes in das Leben der 
Pflanze in der Verschieburig der Nahrsalzzufuhr bestehe, scheint 
uns nicht recht wahrscheinlich. Aus der Wachstumseinstellung durch 
die genannten auBeren Paktoren soil dann eine feste Ruheperiode 
dadurch hervorgehen, daB bei anfangs noch weiter gehender Assimi- 
lation durch die Anreicherung an organischen Stoffen die Fer- 
mente unwirksam werden. 

Die Gedanken, die Klebs da ausgesprochen hat, sind zweifellos 
von hohem Wert, insofern sie zu neuen Untersuchungen angeregt 
haben ; aber von einem Beweis fur diese Anschauung kann doch 
keine Rede sein. Es hat niemand gezeigt, daB wirklich ein Mangel 
an Nahrsalzen nach der Blattentfaltung eintritt, im Gegenteil, wenn 
etwas auf diesem Gebiet festgestellt ist, so ist es die Tatsache, daB 
zur Zeit der sommerlichen Knospenruhe bei der Buche gerade ein 
relativ holier N-Gehalt nachgewiesen werden konnte 198 ). 

Klebs 199 ) hat noch eine Menge von Versuchen ausgeftihrt, 
am zu beweisen, daB die Ruhe nicht erblich fixiert sei. So hat er 
insbesondere durch dauernden Wechsel verschiedener Reize z. B. 
die Eiche, die normal nur kurze Zeit treibt, zu immer neuern W achs- 
turn gezwungen und hat gezeigt, daB Aiianthus offenbar nur aus 
auBeren Griinden im Herbst das Ende der Triebe absterben laBt. Er 
hat ferner bewiesen, daB man bei der Mimosacee Pithecolobium 
Samar „mit der gleichen Sicherheit Wachstum oder Ruhe bewirken 
kann, wie bei einer Vaucheria Zoosporenbildung oder geschlechtliche 
Fortpflanzung oder wie bei einer ehemischen Substanz den fltissigen 
oder festen Zustand u . Ein einzelnes Exemplar wuchs in Erde aus- 
gepflanzt auch im Winter kontinuierlich weiter, ruhte nach Ein- 
topfen im zweiten Winter 5 Monate lang und wuchs nach Ver- 
pflanzung in neue Erde und nach Zuruckschneiden im dritten 
Winter ohne Pause. Auch gelang es, hier zu zeigen, daB Zufuhr von 
IvNOPscher Losung das Wachstum fordert, ihre Entziehung Ruhe- 
herbeifuhrt. 

Auch von anderer Seite sind Argumente fur die KlebsscIic 
Hypothese liber die Ruheperiode vorgebracht worden. So sucht z. B. 


197) Klebs 1917 Biol. Gbl. 37 407. 

198) Ramann u. Bauer 1912 Jahrb. wiss. Bot 50 67. 

199) Klebs 1917 s. 197. 
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Lakon 200 ) den Beweis daftir, daB ein Uebermafi von Reservestoffen, 
die Enzyme unwirksam mache und so zur Ruhe fiihre, durch das Ver- 
halten der panachierten Zweige zu fiihren. Diese haben wegen des 
Mangels an Chlorophyll wenig Reservestoffe, lassen sich sehr viel 
leichter treiben als grtine Zweige und gehen auch im Herbst 
spater in den Ruhezustand als diese. Im Herbst in Wasser gestellt, 
treiben die rein weiBen Triebe von Acer Negundo schon nach wenig 
Tagen, die griinen nicht. Wenn wirklich der einzige Unterschied 
zwischen den weiBen und grtinen Zweigen der Gehalt an Reserven 
ware, dann kame solchen Erfahrungen wirklich die Bedeutung eines 
Beweises fur Klebs zu — aber auch ohne den sind sie zweifellos von 
groBem Interesse. 

2) Eriih treiben. Kann eine Knospe durch die eben be- 
sprochenen Mittel unmittelbar vor Oder nach AbschluB ihres Wachs- 
tums zu erneuter Tatigkeit angeregt werden, so helfen die gleichen 
Eingriffe spater im Jahr nichts mehr; wohl aber konnen andere, 
nicht naher definierte Umstande (namentlich wohl sommerliche 
Trockenheit) zu einem zweiten Trieb im Herbst fiihren. Im all- 
gemeinen aber wird die im Sommer beginnende Ruhe immer fester, 
die Knospe ist aus dem Stadium der Vorruhe in das der Haupt- 
ruhe eingetreten und ganz allmahlich geht diese „von selbst“ in 
das Stadium der Nachruhe iiber. Diese ist oft gebunden an eine ge- 
wisse Kalteeinwirkung, so daB Linden, die den Winter iiber ins 
Warmhaus gebracht waren, ein ganzes Jahr am Austreiben ver- 
hindert wurden 201 ). 

Im Stadium der Nachruhe befindet sich die Knospe normalerweise 
im Eruhjahr, und jetzt bedarf es nur eines geringen AnstoBes, vor 
allem einer Erhohung der Temperatur, um Treiben zu erzielen. 
Diese Wirkung der Temperatur macht sich aber gewQhnlich schon im 
Dezember geltend; die Nachruhe wird also zu dieser Jahreszeit schon 
erreicht. Oft geniigt es, abgeschnittene Zweige in die Nahe des Ofens 
in Wasser zu stellen, um ein Treiben der Knospen zu erzielen. Je 
mehr gegen das Fruhjahr zu, desto sicherer der Erfolg. Dieselbe Be- 
handlung fiihrt aber auf dem Hohepunkt der Ruhe, etwa im Oktober 
oder November, durchaus nicht zum Ziel; um diese Zeit der Mittel- 
ruhe ist also iiberhaupt kein Treiben moglich. Dagegen lafit sich 
die Nachruhe oft sehr stark abkiirzen durch eine Menge von 
Stimulantien. Zuerst gelang dies Johannsen durch Einwirkung einer 
Aetherisierung, spater sind von vielen Autoren zahlreiche Me- 
thoden 202 ) ausgearbeitet worden, dieses Ziel auf andere Weise zu 

200) Lakon 1917 Ber. Bot. Ges. 35 648. 

201) Weber 1916 Sitzber. Wien. Akad. 125 1. 

202) Aether: Johannsen 1900 Aetherverfahren beim Friih treiben. .Jena. 
Azetylen: Weber 1916 Sitzber. Wien. Akad. 125 I 189. Cyankalium: 
Weber 1918 Sitzber. Wien. Akad. 127 I 57. Wapserstof fsuperoxyd: 
Weber 1916 Sitzber. Akad. d. Wiss. 125 I 311. Tabakrauch: Molisch 
1911 Sitzber. Wien. Akad. 1261 1 3. Rauch: Molisch 1916 Sitzber. Wien. Akad. 
125 I 141. Verwundung: Jost 1893 Bot. Ztg. 51 100. Jesenko, Weber 
s. Wasserinjektion. Quetschung: Weber 1922 Ber. Bot. Ges. 40 148. 
Wasserinjektion: Jesenko 1911 Ber. Bot. Ges. 29 273'. Weber 1911 
Sitzber. Wien. Akad. 120 179. Radium: Molisch 1912 Sitzber. Wien. Akad. 
121 I 121. Rontgenstrahlen: Weber 1922 Bioch. Zeitschr. 128 495. 

^ard 1906 Diss. Halle. Muller-Thurgad u. Schneider-Orelli 
1910 Flora 101 30 9 ; 1912 eberida 104 387. Warmbad: Molisch 1909 Das Warm- 
bad. Jena. Iraklianow 1912 Jahrb. wiss. Bot. 51 515. Nahrsalze: Lakon 
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•erreiclien. So hat man Azetylen, Wasserstoffsuperoxyd, Tabakrauch, 
Verwundu'ng, Wasserinjektion, Radium, Frost, Warme, (Warmbadj 
Nahrsalze, Trockenheit, Verdunklung, Beleuchtung mit Erfolg zum 
Frtihtreiben bentitzt. 

Von ganz besonderem Interesse ist es nun, dab es Klebs 203 ) 
gelunger. ist, gerade den Baum, der bisher am hartnacldgsten jedem 
Treibversuch im Winter widerstand, namlich die Buche, durch 
kontinuierliche Beleuchtung- mit elektrischem Licht jederzeit zu 
treiben und ihre Blattbildung wahrend einer viel langeren Zeit, als 
sie in der Natur erfolgt, zu erzwingen, wenn auch von einer un- 
unterbrochenen Blattproduktion nicht die Rede sein kann. Auf Grund 
seiner Versuche nimmt Klebs an, daJB bei der Buche im Winter 
die Ruheperiode durch eine zu geringe Lichtmenge bei geniigender 
Menge von Kohlehydraten und Nahrsalzen bedingt sei; im Sommer 
aber durch den raschen Verbrauch der vorhandenen Nahrsalze und 
.spaterliin durch das Ueberwiegen der Assimilate liber die Nahr- 
isalze. Nun hat aber Weber 2(yA ) gezeigt, dab man auch bei der 
niederen Lichtintensitat des Winters die Buche treiben kann, wenn 
man sie mit Azetylen behandelt. Damit wird klar, dab dem Licht 
in den Versuchen von Klebs’ nicht die Bedeutung eines unentbehr- 
lichen Faktors zukommt, sondern lediglich eines Reizes, der sich 
vielleicht in keiner Weise von dem Reiz des Azetylens unterscheidet. 
Auch andere Erfahrungen 205 ) hatten schon ergeben, dab auch ohne 
Licht ein Treiben von Buchenknospen moglich ist. Damit wird 
deutlich, dab man nicht, wie Klebs wohl gerne mochte, zweiGruppen 
von Treibmitteln scheiden kann: 1) die nattirlichen, die wie 
Temperatur, Licht, Nahrsalze in der Natur die Ruhe aufheben, und 
.2) die ktinstlichen, d. h. die Gifte usw., die irgendeine ,,Reiz- 
wirkung 44 entfalten. Man kann vielmehr den „nattirlichen a Reiz 
Licht vollkommem durch den „kiinstlichen <e Azetylen ersetzen. Es ist 
also durchaus nicht bewiesen, dab wirklich der Lichtmangel im Winter 
das Verharren in der Ruheperiode bei gtinstiger Temperatur bedingt 
Dies ware auch deshalb sehr unwahrscheinlicli, weil das von Klebs 
verwandte Licht hinter hellem Tageslicht zurtickstand; reichte es 
doch nicht einmal aus, um die Atmung durch die C0 2 -Assimilation 
zu kompensieren. 

Wahrscheinlich greifen alle Treibmittel in ahnlicher Weise 
irgendwie in den Stoffwechsel ein und flihren so die Wandlungen 
herbei, die normalerweise schlieblich „von selbst £< erfolgen; welcher 
Art diese Wandlungen aber sind, wissen wir nicht. Ein von 
Fil Weber 206 ) ktirzlich geauberter Gedanke, dab alien Treibmitteln 
gemeinsam eine gewisse Schadigung sei, und eine Folge dieser das 


1912 Zeitschr. f. Bot. 4 561; vgl. dazu Kuhist 1916 Jahrb. wiss. Bot. 57 1. 
Weber 1916 s. Wasserstoffsuperoxyd. Trockenheit: Howard 1906 Diss. 
Halle. Verdunklung: Jost s. Verwundung. Beleuchtung: Klebs 1914 
Abhandl. Heidelb. Akad. Gifte: Jesenko 1912 Ber. Bot. Ges. 30 81. Howard 

1906 Diss. Halle. Entblatterung: Jesenko 19d2 Ber. Bot. Ges. 30 226. 
A u s t r o c k n u n g : Howard 1906 Diss. Halle. E 1 e k t r i s c h e Strorne: Bos 

1907 Biol. Obi. 27 673. Zusammenf as sung: Wittmack 1918 Sitzber. Ges. 
naturf. Frennde Berlin. 

203^ Klebs 19ii Abh. Heidelb. Akad. 

204) Weber 1916 Ber. Bot. Ges. 34 7. 

205) Jost 1894 Ber. Bot. Ges. 12 188. 

206) Weber 1922 Ber. Bot. Ges. 40. 
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Auftreten von Nekrohormonen, die zur Teilung anregen, verdient 
nahere Begriindung. Muller - Thukgau 207 ) sucht offenbar in der 
Steigerung der Atmung das wirkende Agens soldier Treibmittel. 
Wie S. 203 ausgeftihrt wurde, hat G. Klebs 208 ) das Eintreten 
der Ruhe auf einen Ueberschufi von Assimilaten und gleichzeitigen 
Mangel von Nahrsalzen zuriickgeftihrt. Dadurch sollen die Enzyme 
inaktiv werden. Umgekehrt muB Klebs dann die Ursache ftir das. 
Auf ho r e n der Ruhe in der Aktivierung der Enzyme suchen. 
Alle die Mittel, die man jetzt zur Kiirzung der Ruheperiode 
benutzt, hohe Temperatur, Feuchtigkeit, Aetherisierung, Entblatte- 
rung usw., sollen dementsprediend dadurch, daB sie die Fermente 
aktivieren, von Bedeutung sein. — Es ware zu wtinsdien, dafi diese 
gewiB anregende Theorie, die sich an Vorstellungen von Sachs an- 
lehnt,, durch kritische Versuche gepriift wurde. Es will uns scheinen, 
als ob die vorliegenden Tatsachen nicht ausreichten, urn eine Ent- 
scheidung der Frage herbeizuftihren. Stellen wir uns einmal auf 
den Boden der KLEBSschen Erklarungsversuche, und nelimen wir an, 
es sei bewiesen, dafi eine Knospe wirklich durch das MiBverhaltnis 
zwischen anorganischer und organischer Nahrung zur Ruhe ge- 
zwungen sei. Dann fehlt uns der Nachweis, dafi das Defizit der 
Nahrsalze wirklich durch die Aufienwelt bedingt ist. Es kann 
doch auch dadurch bedingt sein, daB eine Pflanze durch ihre Gene 
veranlafit wird, die vorhandene Nahrsalzmenge rasch zu konsumieren. 
Es wtirde also die betreffende Knospe sehr gut dauernd wachsen 
konnen, wenn sie Blatter nur in dem MaBe entfaltete, wie die Nahr- 
salze nachstromen. Also nicht die Menge der im Boden gegebenen 
Stoffmenge, sondern die Grofie des Verbrauches ware die Ursache 
der Ruhe. Die Eigentiimlichkeit mancher Pflanzen, viele Blatter 
gleichzeitig zu entfalten, wahrend andere unter gleichen Umstftnden 
Blatt um Blatt produzieren, scheint uns unbedingt ein Ausf'lufi ihrer 
„spezifischen Struktur“ zu sein. Mit dieser Auffassung steht auch 
nicht im Widerspruch, wenn es gelingt, durch Eingriffe irgend- 
welcher Art, also durch neue Reize, die bestehende Ruhe auf- 
zuheben oder ihren Eintritt zu verhindern. Jedenfalls aber ist es 
durchaus nicht erlaubt, aus dem Erfolg einer Nahrsalzzufuhr zu 
schliefien, dafi gerade durch Fehlen von Nahrsalzen die Ruhe bedingt 
sei, denn sonst mtifite es auch erlaubt sein, aus anderen Versuchen 
zu schliefien, dafi ein Mangel an Aether oder eine zu niedrige 
Temperatur Ursache der Wachstumseinstellung sei. 

Ein Beweis ftir die Hypothese, dafi die Treibmittel allgemein 
die Enzyme aktivieren, ist zurzeit nicht erbracht, ja Johannsen 214 ) 
betont, dafi chemische Untersuchungen keinen Unterschied im Enzym- 
gelialt zwischen ruhenden und treibenden Knospen ergaben und daB 
Aether wahrend der ganzen Ruheperiode Zuckerbildung bewirkt, 
aber durchaus nicht immer ein Treiben! 

Andere chemische Aenderungen, die sich im Laufe des Winters 
in unseren Bitumen vollziehen, sind wohl bekannt und auch schon 
friiher besprochen worden. Wir meinen die Verwandlung von Starke 
in Zucker und die Starkeregeneration im Frtihjahr. DaB diese 
Wan dl ungen irgend etwas mit der Periodizitat des Knospenlebens 

20 7 ) MtiLLER-TiiURGAU u. Schnf.ider-Obelli 1910 Flora 101 309; 
1912 104 387. 

208) Klebs 1911 u. ff. s. Anm. 187. 
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zu tun haben, ist Mar. J edenfalls ist auffallend, dafi man erst zur 
.Zeit des Starkeminimums mit Erfolg treiben kann. 

Schon diese Losung der Starke im Winter, auf die spaterhin 
eine Wiederbildung foigt, zeigt uns auf das deutlichste, dal?) die 
,,Ruhe“ des Baumes nur eine a u Be re ist. Andere Erfahrungen 
lehren das gleiche. Zunachst lafit sich einmal zeigen, dab dieAtmung 
in relativ holier Intensitat auch im Winter unterhalten wird bzw. 
eintritt, wenn die Temperatur gentigend hoch ist 209 ). Aufierdem 
lassen sich aber auch namentlich durch Yerwundung Wachstums- 
vorgange zur Ruhezeit erzwingen 210 ), so Korkbildung, Callusbildung, 
W urzelwachstum und sogar Knospenwachstum. Die mehr jahrigen, 
schlafenden Knospen lassen sich namlich im Gegensatz zu den ein- 
jahrigen, yielfach im Herbst zur Entfaltung bringen. sie widerstehen 
dem ktinstlichen Treiben nicht so stark wie diese. Aber auch unter 
vollig naturlichen Verhaltnissen sind die Knospen — und zwar gerade 
die Hauptknospen — wahrend des Winters im Wachstum begriffen, 
wie Askenasy 211 ) ftir die Kirsche bewiesen hat. Dieses Wachstum 
ist aber ein embryonales, und wir wissen nicht, warum es sich zu ge- 
wisser Zeit leicht, zu anderer gar nicht in Streckungswachstum tlber- 
fuhren lafit. So unklar uns demnach die Entwicklungsunfahigkeit der 
Hauptknospen rein physiologisch erscheint, so einleuchtend ist ihre 
biologische Bedeutung. Der Baum wird durch diese starke Befestigung 
der Ruheperiode unabhangig von kleinen Witter ungsschwankungen 
im Winter und wird vor einem vorzeitigen Austreiben bewahrt. 

Blicken wir zuruck, so mtissen wir sagen, dafi auch heute noch 
alle Tatsachen sich der von Simon 212 ) ausgesprochenen Ansicht 
unterordnen lassen, wonach es erbliche Eigenttimlichkeit mancher 
Baume ist, nach der Produktion einer gewissen Anzahl von Slattern 
eine Iiuheperiode einzuschalten, dafi aber der Zeitpunkt dieser 
Ruhe keineswegs streng fixiert erscheint, vielmehr weitgehend von 
aufieren und inneren Eaktoren beeinflufit wird. Die Ruheperiode 
kann auf einem Erbfaktor beruhen, es konnen aber auch innere 
Bedingungen im Sinne Klebs’ mafigebend sein. Gerade weil wir 
diese Alternative so wenig sicher entscheiden konnen, wurde frtiher 
(S. 109) auf die Zergliederung der endonomen Eaktoren verzichtet. 
Hier sei noch darauf hingewiesen, dafi auch bei anderen Lebens- 
erscheinungen, z. B. beim Schlaf der Tiere, ganz aufierordentlich 
schwer zu sagen sein wird, ob die Periodizitat eine ektonome oder 
eine endonome und im letzteren Fall, ob sie aus inneren Bedingungen 
oder aus der „spezifischen Struktur“ entspringi. 

Mag nun die Periodizitat zu deuten sein wie sie will, j edenfalls 
hat sie sich in Landern, in denen nicht das ganze Jahr hindurch 
Pflanzen wachstum moglich ist, mit der Periodizitat der Jahreszeiten 
in Beziehung gesetzt. Die periodischen Erscheinungen der Pflanzen 
konnen aber durch Akkommodation an eine andere Verteilung der 
Jahreszeiten verlegt werden, wenn auch nicht bei alien Pflanzen 
gleich leicht und gut. Insbesondere dtirfte die Verlegung des Treibens 
auf eine andere Jahreszeit dann am leichtesten gelingen, wenn man 
durch Eisbehandlung eine Entwicklungs verspatung herbeifilhrt, 

209) Simon 1908 Jahrb. wiss. Bot. 43 1. 

210) Jost 1893 Bofc. Ztg. 51 89. Simon 1908 zit. in 215. 

211) Askenasy 1877 Bot. Ztg. 35 793. 

. 212) Simon s. Anm. 192. 
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wie das im groBen mit Flieder oder Maiblumchen geschielit 213 ). 
Gelangen aber die Pflanzen unseres Klimas _ in Tropengebiete, die 
dauernd giinstige W aclistumsbedingungen bieten, so bleibt eine 
Periodizitat erhalten; diese hat aber keine Beziehung inehr zur 
Aufienwelt. Magnolia yulan wies z. B. nach Schimpbr 214 ) im De- 
zember und Jannar im Berggarten Tjibodas bei Buitenzorg folgendes. 
Bild auf : „einzelne entlaubte Zweige mit Blatt- und teilweise Bltiten- 
knospen; andere mit jungen Blattern und offenen Bltiten; andere 
mit ausgewachsenen lederartig steifen Blattern und vertrockneten 
Bltiten; andere mit einzelnen herbstlich verfarbten, bei Bertihrung 
leicht abfallenden Blattern." 

Jahresringe. Der auBeren „Metamorphose“ des Sprosses 
parallel verlauft in den Stammen und Wurzeln eine andere ,, Meta- 
morphose", deren Sitz nicht der apikale Vegetationspunkt, sondern 
der interkalare „ Vegetationspunkt", das Cambium ist. Wie bekannt, 
produziert dieses Cambium im Friihjahr andere Holzelemente als 
im Hochsommer. Man unterscheidet demnach Friihjahrs- und Herbst- 
holz 215 ). Das Friihjahrsholz geht meist allmahlich in das Herbstholz 
tiber; dagegen ist der Uebergang vom Herbstholz zum Friihjahrsholz 
ein plotzlicher, und deshalb heben sich die verschiedenen Jalires- 
ringe, d. h. die einzelnen Jahreszuwachse, oft schon mit blofiem 
Auge sichtbar voneinander ab. Die Differenz zwischen Friihjahrs- 
und Herbstholz liegt in den einfachsten Fallen, bei den Coniferen, 
nur darin, da£> im Laufe des Sommers der radiale Durchmesser der 
Tracheiden sich verkiirzt und die Wand sich verdickt. Diese ein- 
fache Sachlage hat nun schon lange dazu herausgefordert, eine Er- 
klarung der Jahresringbildung zu geben. Bald soil ten rein mecha- 
nische Faktoren, wie der Druck der Binde, bald Ernahrungseinfltisse 
die gesuchte Ursache abgeben. Eine wesentliche Beteiligung des 
Rindendruckes an der Jahresringbildung erscheint heute aus- 
geschlossen, dagegen ist nicht zu leugnen, daB durch verschiedene. 
Ernahrung Zellen verschieden ausfallen konnen; solange wir aber 
uber diese Ernahrungserfolge keine experimentellen Daten an ein- 
facheren Objekten gewonnen haben, werden Deutungen beim sekun- 
daren Dickenwachstum immer unsicher bleiben. Sie versagen aufier- 
dem vollkommen, wenn wir den Jahresring der Dikotylen ins Auge 
fassen, wo neben den quantitativen Differenzen auch qualitative 
Unterschiede zwischen Herbst- und Fruhjahrsholz vorkommen, so 
z. B. ein reichlicheres oder ausschlieBliches Auftreten von grofien 
GefaBen im Friihjahr. Fiir solche spezifische Bildungen wtirde aber 
ein Plus oder Minus an Ernahrung uns kein Verstandnis bringen 
und so hat sich an dieses eigentliche Problem der Jahresringbildung 
noch keine Theorie mit Erfolg gewagt. So wie aber bei der jahrlichen 
Rhythmik im Langenwachstum unter Umstanden, gegen die Regel, 
ein zweiter Trieb im Jahre zur Beobachtung kommt oder experimen tell 
erzielt werden kann, so ist es auch beim Dickenwaehstum : bei den 
im Herbst zum zweitenmal treibenden RoBkastanien z. B. laBt sich 
ein deutlicher zweiter Jahresring nachweisen. Wenn freilich der 


213) Vgl. z. B. Gartenflora 47 608. 

214) Schimpbr 1898 zit. in 190. 

215) Wieler 1891 Big. Forst- u. Jagd-Zeitung (Marzheft) ; 1892 Tharandter 
Forstl. Jahrb. 42 72; 1897 ebenda 47 172. Jost 1891 Bot. Ztg. 49 485; 1893 
ebenda 51 89. Ursprung 1904 Bot. Ztg. 62 189. Spath zit. Anm. 193 


Periodizitat. 


2GJ 


zweite Trieb einsetzt, nocli ehe eine Herbstholzbildung eingetreten 
war, dann wire! man keinen zweiten Jahresring erwarten (Eiclie; 
Joliannistrieb). Die „Beziehungen“, die nacli dem Mitgeteilten 
zwischen Jahresring und Jahrestrieb bestehen, brauchen aber nicht, 
wie frtiher vermutet wurde 216 ), „Korrelationen“ zu sein, derart 3 
da,B die Blattbildung direkt auf Fruhjahrsholzbildung hinarbeitet; 
es konnen auch beide Erscheinungen auf gemeinsamen U rsachen 
beruhen, U rsachen, die bewirken, dab nach einer gewissen Ruhe- 
periode ein neuer Trieb mit Laubblattern, eine neue Holzzone mit 
weiten Gefaben beginnt. Zweckmabig ist jedenfalls dieses Zusammen- 
treffen, denn mit dem neuen Laub tritt erhohte Transpiration ein, 
zu deren Deckung weitere Wasserbahnen notig sind. — Ueber 
■Jahresringbildung bei tropischen Baumen 217 ) ist noch immer wenig 
bekannt. In der Umgebung von Buitenzorg kommen wohl „Zonen“ 
im Holz vor, aber keine echten Jahresringe. Bei Tectona grandis 
hat Geiger gezeigt, dab sie im allgemeinen im Osten Javas, wo eine 
Klimaperiodizitat herrscht, deutlichere Ringe ausbildet als im 
Westen, wo diese Periodizitat des Klimas fehlt. Zahireiehe Aus- 
nahmen von dieser Regel machen aber eine Erklarung der Ring- 
bildung sehr schwierig. 

Auch im Laufe des Jahres konnen Zonen auftreten, und zwar 
auch bei einjahrigen Pflanzen. Kuster 218 ), der sich naher mit ihnen 
beschaftigt hat, kommt zu dem Resultat, dab sie ,,inneren cc U rsachen 
entspringen, ohne erblich fixiert zu sein. 

Andere Vorkommnisse von Periodizitat. 

Staiiden 219 ). Auch unter den Stauden findet sicii vielfach 
eine ausgesprochene Periodizitat. Manche stimmen in bezug auf die 
Entwicklung ihrer Laubtriebe mit den Baumen uberein. Eine 
Sonderstellung aber nehmen unsere Pruhjahrspflanzen ein, bei denen 
anscheinend die Ruhepefio.de in die trockene Jahreszeit, den eigent- 
lichen Sommer, verlegt ist. Der Beginn der neuen Wachstumsperiode 
falit bei diesen Pflanzen allgemein in den Herbst und aubert sich 
zunachst in der Entwicklung neuer Wurzeln ; auch die Knospen 
fangen schon im Oktober und November an zu treiben, gelangen 
aber freilich noch nicht iiber den Boden. Durch die Winterkalte 
wird dann die Weiterentwicklung verzogert, wohl auch zeit- 
weise ganz sistiert; diese Ruhe ist aber eine aufgezwungene, und 
durch Anwendung. hoherer Temperatur lassen sich alle diese Pflanzen 
im Winter leicht „treiben“. In der freien Natur erfolgt die definitive 
Ausbildung der Blilten und Laubsprosse im ersten Pruhjahr, je 
nach Spezies im Pebruar bis Mai; fruhzeitig im Sommer erfolgt 
aber auch das Abdtirren der Blatter, so dab im Hochsommer die 
Pflanze auf ihre imterirdischen Teile beschrankt ist. 

Bei genauerer Betrachtung sind nun aber die Unterschiede. die 
zwischen den Friihjahrsstauden und den Baumen bestehen, keine sehr 


216) Jost 1891 Bot. Ztg. 49 485. 

217) Ursprung 1907 Bot. Ztg. 62 189. Geiger 1915 Jahrb. wiss. Bofc. 
55 521. Autevs 1917 Progr. rei bot. 5 285. Link 1915 Verh. natur. Yereins 
Heidelberg N. F. 13 355. 

218) Kuster 1918 Flora 111 621. 

219) Klebs 1903 Willkurliche Entwieklungsanderungen. Jena. 1911 Sitzber. 
ITeidelb. Akad. Muller-Thurgau 1912 Flora 104 387. 

Benecke u. Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. II. 
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Fig. 78. Treibversuch mit Maiblumen. 19 Tage naeh Beginn aufgenommen. Links 
ohne, reehts mit Warmbad. Nach Mullee-Thuegau und Schneider- Oeelll 

treiben. Audi hier kann man aber eine frtihe Entwicklnng erzwingen, 
wenn man das betreffende Organ gar nidit erst zur Kuhe kommen 
iabt. So hat Schmid 221 ) bei der KartoffeL Klebs 222 ) bei der 
Hyazinthe und noch bei zahlreichen Knollenpflanzen Erfolge erzielt. 

Audi kann man die bei Baumen besprochenen Treibmittel ver- 
wenden. So werden Kartoffeln 223 ) durch starke Abktihlung treib- 

220) Askenasy s. 211. 

221) Schmid 1901 Ber. Bot. Ges. 19 76. 

222) Klebs 1908 u. 1911 s. Anm. 219. 

223) Muller-Thurgau 1882 Landw. Jahrb. 


tiefgreifenden. Die Sommerruhe der ersteren lafit sicli ohne weiteres 
mit clem Mangel der Blattentfal tung im Sommer bei alien stoJJ- 
weise entfaltenden Baumen vergleichen ; es sterben freilidi die Laub- 
blatter der Stauden viel frtiher ab, als bei den Baumen, aber es 
kann kaum bezweifelt werden, daB embryonales Wachstum an den 
iinterirdisdien Teilen den ganzen Sommer liber welter geht. Und 
der frtihe Beginn eines verstarkten Knospenwachstums im Herbst 
ist auch nidit” so auffallend, seitdem man durch Askenasy 220 ) weiJB, 
daB auch die Knospen der Baume im Winter niclit in der Entwick- 
liing still stehen. Der Charakter der Fruhjahrspflanzen liegt also 
nur darin, daB sie ihre Perioden etwas vorgeriickt haben, und daB 
ihr Laub sehr kurzlebig ist. 

Im tibrigen findet man bei ihnen zu gewissen Zeiten denselben 
Widerstand gegen ktinstlidies Treiben wie bei den Baumen. Tulpe 
und Hyazinthe konnen deshalb nidit vor Dezember zur Bltite ge- 
bracht werden; viele Kartoffelsorten Iassen sidi im Herbst nidit 
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fahig, und fur das Maibliimchen hat Muller-Thurgau 224 ) den Er- 
folg einer W armbadbehandlung studiert. Wenn eine Vorerwarmung 
auf 38° im Juli ohne Erfolg blieb, weil da noch keine Ruhe ein- 
getreten war, im August, weil Vollruhe herrschte, so machte sic-h 
eine S-stiindige Vorerwarmung am 10. Oktober schon sehr deutlicb 
bemerkbar, denn schon 4 Tage nach Behandlung begann das Treiben, 
und nach 19 Tagen war es so weit yorgeschritten, wie Fig. 78 das zeigt. 

Wurzeln 225 ). Bei den bestehenden Schwierigkeiten der Unter- 
suchung ist es begreiflich, dafi die Frage nach der Periodizitat des 
Wurzelwachstums noch wenig gelbst ist, und daB die Autoren in 
ihren Beobachtungen zu Yoller Uebereinstimmung nicht gelangt sind. 
So viel aber steht fest: viele Wurzeln beginnen schon im Marz mit 
dem Wachstum und setzen es bis in den November fort; im Hoch- 
sommer mag es dabei vielfach zu einer starken Retardation, aber 
kaum zu einer volligen Unterdriickung des Wachstums kommen. 
Experimentelle Untersuch ungen, insbesondere tiber den Einflufi 
der AuBenbedingungen (Warme, Feuchtigkeit), fehlen noch vollig, 
waren aber zur Beurteilung der Periodizitat der Wurzel durchaus 
notig. Aller Wahrscheinlichkeit n'a.cli ist diese sehr viel mehr als 
die der Knospen von auBeren Paktoren abhangig. 

Von Interesse ist die Peststellung 226 ), daB dui-ch den Wachs- 
tumszustand der Wurzel die Periodizitat in der Knospe nicht be- 
einfluBt wird. 

Unerklarliche periodische Erscheinungen. Zum SchluB noch 
zwei ganz heterogene Erscheinungen, die nur das eine gemeinsam 
haben, daB sie vollig unverstandlich sind! 

1. Sperlich 227 ) hat gefunden, daB die Samen von Alectorolophus 
hirsutus nicht alle im gleichen Jahre keimen, was ja auch bei vielen 
anderen Pflanzen zutrifft (Keimverzug ; vgl. S.130). Das Auffallende 
ist nun aber, dafi alle Keimungen zu ganz bestimmter Jahreszeit er- 
folgen, auch dann, wenn die Keimungsbedingungen das ganze Jahr 
hindurch gtinstig gehalten werden. Keimt also ein Same dieses Jahr 
nicht, so bleibt er 8 Monate unverandert liegen und keimt dann, 
ohne daB irgendwelche Verdnderungen in der Umgebung erfolgt 
sind. Wie ein solcher Same zur Kenntnis des „Kalenderstandes“ 
kommt., bleibt aufzuklaren. 

2. Dendrobium crumenatum, eine tropische Orchidee, bliiht in 
Indien in alien Exemplaren annahernd am gleichen Tage. Die Ursache 
ist noch unbekannt 228 ). 

11. Alter und Tod. 

Vielfach findet die Entwicldung ihren AbschluB durch den Tod. 
Gewisse Pflanzen sind f reilich theoretisch unsterblich, d. h. sie 

224) Muller-Thurgau u. Bchneider-Orelli 1912 Flora 104 387. 

225) It ESA 1877 Periode d. Wurzelbildung. Diss. Bonn. Wieler 1893 
Cohns Beitr. z. Biologie G 1. Busgen 1901 Allg. Forsfc- u. Jagdztung (August- 
heft). Hammerle 1901 FunfstOcks Beitr. z. wiss. Bot. 4 149. A. Engler 
1903 Ref. i. Bot. Ztg. 61 II 377. Kromer Ber. d. Lehranstalt Geisenheim 
1903 u. f. Mac Dougal (1916 Amer. Jouhi. Bot. 3 384), Bot. Cbl. 134 370. 
Plaut Festsclir. Hohenheim S. 129. Molisch (1917 Sitzber. Wien. Akad.), 
Bot. Cbl. 134 356. 

226; Weber 1921 Ber. Bot. Ges. 39 152. 

227) Sperlich 1919 Sitzber. Akad. Wien, math.-nat. Kl. I 128 477. 

228) Rutgers u. Went 1915 Ann. jard. Buitenzorg (2) 14 129. . 
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sterben nur durcli rein auBere ungfinstige Einfltisse. Das ist der 
Pall, wenn alle Zellen einer Pflanze andauernd den embryonalen 
Character beibehalten, wenn eine Differenzierung in Meristem und 
Dauergewebe, oder wie man auch sagen kann: in embryonale und 
somatische Zellen fehlt. Es wurde schon erwahnt, dafi Eudorina von 
Hartmann 229 ) durcli 1300 Generationen geziichtet wurde, wobei 
wahrend 5 Jaliren alle Zellen andauernd wuchsen und sich teilten, 
Hier besteht kein Zweifel, dafi diese Entwicklung unbegrenzt weiter- 
gehen kann. Mit der Ausbildung jener Differenzierung, mit dem 
Auftreten des „Soma“ andert- sich die Sache. Nur die embryonalen 
Zellen bleiben unter Erkaltung ihrer 'Wachstums- und Teilungsfahig- 
keit dauernd am Leben, wahrend die somatischen friiher oder spater 
dem Tod verfallen. 'Wahrend nun zwischen den niederen Pflanzen 
und den niederen Tieren, soweit sie nur aus embryonalen Zellen 
bestehen, kein Unterschied existiert, ist das bei den hoheren Ver- 
tretern der beiden Reiche anders. Bei den Tieren ist nach AbschluB 
der Entwicklung ein Zustand erreicht, in dem fast der ganze Ivorper 
ausgewachsen ist und im wesentlichen nur die Geschlechtszellen den 
embryonalen Zustand beibehalten. Bei den Pflanzen aber sind nur 
einzelne Teile, wie z. B. die Blatter, ausgewachsen, wahrend die 
Vegetationspunkte fur dauernden Zuwachs, zum mindesten in die 
Lange, oft auch in die Dicke sorgen. Die Tiere sind „ge(s chi os- 
sene 11 , die Pflanzen „offene“ Formen 230 ). Wenn nun auch der 
Vegetationspunkt theoretisch unbegrenzt tatig und am Leben bleiben 
kann, so sehen wir in der Natur schliefilich jede Pflanze einmal ab- 
sterben, nachdem zuvor ein Nachlassen ihrer Wachstumsgeschwindig- 
keit zu beobachten war. 

Schauen wir uns urn, welche Verschiedenheiten in bezug auf 
die Lebensdauer besteht, so zeigt sich, dafi diese zunachst spezifisch 
verschieden ist, aber auch von auBeren Faktoren stark abhangt. 
Es gibt Pflanzen, wie Stellaria media, Senecio vulgaris, die in 
wenigen Monaten ihre ganze Entwicklung von der Samenkeimung 
bis zur Samenreife durchlaufen, bei denen auch jeder Same sofort 
keimen kann, so dafi mehrere Generationen in einem Kalenderjahr 
ohne Ruhe und unbektimmert um die Jahreszeit auftreten. Mit der 
Ausbildung einer gewissen Anzahl von Samen stirbt die Pflanze ab; 
die Samen sorgen aber fiir die Forterhaltung ihres Typus. Aehnlich, 
aber doch mehr an die Jahreszeiten gebunden, sind zahlreiche „eiu- 
jahrige Pflanzen 11 , und es schlieBen sich andere einmal fruchtende 
(monokarpische) Pflanzen an, bei denen der Ausbildung der Samen 
ein zwei- bis vieljahriges Stadium rein vegetativer Entfaltung mit 
oder ohne eingeschobene Ruhezeiten vorausgeht. In einem gewissen 
Gegensatz zu ihnen stehen die Pflanzen, deren Prototyp unsere 
Baume sind, die mehrfach fruchten, bei denen der Fortbestand des 
einzelnen Exemplars nicht mit der Samenbildung erlischt. Bei alien 
mehrjahrigen Typen tritt nun eine Erscheinung zutage, die wir nur 
fiir die Baume besprechen wollen. Ein Baum ist anfangs ein Pflanz- 
chen von viel geringerer Wachstumsbefahigung, als manche Annuelle 
sie aufweisen; er „erstarkt“ aber allmahlich, und sein Langen- 
wachstum, sein Dickenwachstum, selbst die Elementarorgane seines 
Holzkorper s nehmen immer mehr an GroBe zu, bis ein Maximum 

229) Hartmann s. Anm. 108. 

230) Dribsch 1921 Philosophie des Organischen. 2. Aufl. S. 40. Leipzig. 
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erreicht ist. Und mit derselben ItegelmaBigkeit erfolgt dann der 
„absteigende“ Ast der Kurve, die schliefilich mit dem Tode endigt, 
nachdem der Baum viele Jahre lang durch Samenbildung fair das 
Fortbestehen seiner Art gesorgt hat. Aber lange bevor das ganze 
Exemplar zugrunde geht, sind ilim schon einzelne Teile im Tode 
vorausgegangen. So werden die Blatter abgestoBen, nachdem sie ein 
oder mehrere Jahre funktioniert haben. So wie die Blatter, so werden 
manchmal auch ganze Aeste abgeworfen, in anderen Fallen freilich 
gehen sie ohne AbstoBung zugrunde und zerfallen allmahlich am Ort 
ihrer Entstehung. Aber auch alle alteren Gewebe des Stammes gehen 
dem Tod entgegen; die peripherischen werden in Borke verwandelt, 

• fallen ab oder bilden eine schiitzende Hiille ftir die tibrigen Teile; 

im Zentrum geht das Holz in Kernholz liber, wobei die letzten 
lebenden Elemente absterben. Nur die Vegetationspunkte, die api- 
kalen und die interkalaren, sowie ihre jungsten Derivate sind an 
einem alteren Baum noch am Leben. Es. tritt also auch bei den 
offenen Formen der Pflanze Alter und Tod ein, und es fragt sich, 
was sind die Ursachen davon ? kann man experimentell etwas andern? 

Zunachst einmal altern und sterben die ausgewachsenen sorna- 
tischen Teile, vor allem die Blatter: hier tritt der Tod nur aus- 
nahmsweise so ein, daB das Blatt an Ort und Stelle abstirbt und 
I vergilbt; in der Kegel wird es durch besondere anatomische Ver- 

haltnisse an seiner Basis — Ausbildung einer Trennungsschicht — 
in turgeszentem Zustand abgeworfen und geht dann erst zugrunde. 
Bei uns erfolgt die AbstoBung des Laubes vor allem im Herbst, doch 
sind bei den Baumen moistens schon vorher im Sommer zahlreiche 
f Blatter abgestoBen worden, Nefaen sommergrunen Baumen gibt es 

| aber auch bei uns „immergrune“, die das Laub mehrere Jahre 

; behalten und es meist allmahlich abwerfen, so daB der Laubfall 

auBerlich bei ihnen nicht so hervortritt wie bei den sommergrunen. 

' Die Tropenbaume, die namentlich Volkens 231 ) eingehend studiert 

hat, sind ihrer groBen Mehrzahl nach immergrlin. Sie werfen ent- 
t weder das ganze Jahr hindurch immerzu einzelne Blatter ab, oder 

das Werfen erfolgt periodisch. Besonders haufig findet sich dann 
der Fall, daB ungefahr zur Zeit der Entwicklung eines neuen 
Triebes der vorletzte fallt, so daB also jederzeit zwei Schtibe 
von Bl&ttern gleichzeitig vorhanden sind. Es konnen aber auch 
J drei oder viele Schtibe gleichzeitig vorhanden sein, und in solchen 

Fallen kommt es dann gelegentlich (anscheinend periodisch) zu einer 
„Generalreinigung <£ , bei der nur der jungste Schub iibrig bleibt. Bei 
\ manchen Tropenbaumen ist aber das Blattwerfen ein to tales, so 

dafi der Baum dann vollig kahl steht. Es erfolgt oft im Verlauf ganz 
weniger Tage; bei einem Exemplar von Ficus variegata z. B. in 
| 4 Tagen, bei anderen Individuen in 10—18 Tagen. Andere Spezies 

! brauchen von der ersten Verfarbung des Laubes bis zur AbstoBung' 

j Wochen oder gar Monate: 2 Monate Nyssa sessiliflora u. a., 3 bis 

S 9 Monate Sindora sumatrana. Dabei ergeben sich bei iangerer 

j Dauer des Laubfalles oft groBe Differenzen zwischen den einzelnen 

j Aesten. 

I Europaische Baume, in ein Tropenklima verpflanzt, konnen dort 

immergrun werden. Dies trifft nach Bordage 232 ) fixr den Pfirsich 

; 231 j Volkens 1912 Laubfall und Lauberneuerung in den Tropen. Berlin. 

232) Bordage zit bei Kniep 1915 Naturwissenschaften. 
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in Reunion zu, dessen aus Europa stammende Samen Baume bildeten, 
die zunachst noch l 1 /’., Monate im Jahr kahl standen und nach 
20 Jaliren nahezu immergrtin waren. Die von dieser Pflanze ge- 
ernteten Samen aber sollen sofort immergrtin gewesen sein. 

Bei Betrachtung der Ursachen des Blattfalls mtiJBte untersehieden 
werden zwischen den Vorgangen, die auf die Ausbildung der Tren- 
nungsschicht hinwirken, und denen, die die Ablosung in ihr herbei- 
ftihren; das ist nicht immer geschehen. Immerhin wissen wir, dab 
das Alter des Blattes mafigebenden EinfluB auf den Laubfall hat 
derart, dab die gleichen schadigenden Einfltisse, die beim alten Blatt 
zu .raschem Laubfall flihren, an jungen Blattern spurlos voriibergehen. 
Das „Alter“ aber laBt sich nicht einfach durch die Lebenszeit 
ausdrticken, vielmehr kann ein Blatt je nach AuBeneinfltissen fruher 
Oder schneller altern Oder fallen 233 ). Somit kann man also die 
Lebensdauer des Blattes ebenso verkiirzen wie verlangern. Eine 
Verkiirzung erfolgt z. B. durch ungiinstige Verhaltnisse aller Art, 
die irgendwie die normale Tatigkeit des Blattes beeinflussen, z. B. 
Lichtentzug, Hemmung der Transpiration, Einwirkung von Giften 
(Laboratoriumsluft). Auch Korrelationseinfliisse machen sich geltend, 
und dementsprechend besteht das wirksamste Mittel, urn die Lebens- 
dauer eines Blattes zu verlangern, darin, dab man es abtrennt vom 
SproB, als Steckling sich selbstandig machen lafit und dem EinfluB 
anderer Organe entzieht. Viele Blatter konnen sich dann nach Be- 
wurzelung jahrelang am Leben erhalten. 

Aus diesen Korrelationsbeziehungen wird man schlieBen, daB 
irgendwelche chemische Einfltisse in letzter Linie maBgebend ftir 
den Tod der somatischen Zellen 234 ) sein mtissen. Aber wie auch 
in anderen Fallen wissen wir nicht einmal sicher, ob es sich urn 
Stoffentzug oder Auftreten von Giftstoffen handelt oder urn 
bei des. Die ausgesprochenen Hypothesen von der Abntitzung des 
Soma oder von der Giftwirkung [KOstek, 235 )] reichen wohl nicht 
aus, urn alle Falle restlos zu erklaren. Die Hypothese von der Gift- 
wirkung nimmt an, daB fortwahrend giftige Stoffwechselprodukte 
in arbeitenden Zellen entstehen, die bei dauerndem Wachstum, also 
in embryonalen Zellen, so verdtinnt werden, daB sie unschadlich sind, 
dagegen bei ausgewachsenen auf die Dauer todlich wirken. Tatsache 
ist ja, daB in den embryonalen Zellen die Befahigung zum Leben 
nur dann erhalten bleibt, wenn sie tatig sein, wenn sie wachsen und 
sich teilen konnen ; zur Untatigkeit verurteilt, sterben alle nach 
ktirzerer oder langerer Zeit ab. DaB in den Samen und ahnlichen 
Gebilden das untatige Protoplasma lange, aber nicht unbegrenzt ent- 
wicklungsfahig bleibt, haben wir schon besprochen ; sehr viel schneller 
aber gehen aktive Vegetationspunkte zugrunde, wenn sie am Wachs- 
tum verhindert werden; Wurzelspitzen z. B., die im Gipsverband 

233) Dinglbr 1906 Ber. Bofc. Ges. 24 17 ; 1911 Sitzber. Munch. Akad. 
S. 127 u. 217. Wiesner 1906 Ber. Bot. Ges. 24 32. 

234) Wie es sekeint, zeigen manche Pilze, z. B. Aspergillus, eine auffallend 
kurze Lebensdauer von nur 4—5 Tagen bei ihren somatischen Zellen. Wenn 
auch Sauers toffmangel und Stoffwechselprodukte das Eintreten des Todes be- 
schleunigen, so soli doch schon rein autonom ein rasehes Absterben erfolgen. 
(Pantanelli 1904 Jahrb. wiss. Bot. 40 303. Kohler 1907 Flora 97 216.) 

235) Kuster 1921 Bot. Betrachtungen fiber Alter und Tod. (Abh. z. theoret. 
Biologie hrsg. v. Schaxel.) Berlin. 
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sich befande'n, waren in Versuchen Pfeffers 236 ) nach 10 Wochen 
abgestorben. 

Ob aber eine Zelle embryonal bleibt oder wird, hangt von den 
Beziehungen zum Ganzen und zu den Teilen ab, der Organismus 
sorgt ebenso ftir das Erhaltenbleiben gewisser Zellen, wie ftir das 
Absterben anderer. Weniger rascli als in Blattern sehen wir im 
ausgewachenen Stamm den Tod eintreten. Bei Stammen mit sekun- 
darem Zuwachs ist er nur ein partieller (Mark, Kernholz, Borke), 
bei Palmen aber z. B. bleiben die somatischen Teile ganz auBer- 
ordentlich lange am Leberi. Das hangt zweifellos damit zusammen, 
daB sie eine wichtige Punktion auszutlben haben, denn allgemein 
gehen Sprosse, denen keine Blatter oben ansitzen, die also funktions- 
los sind, rasch zugrunde. Sie konnen auch in bestimmten Fallen 
ahnlich durch Trenmmgsschichten abgegliedert werden wie die 
Blatter. 

Wie nun auch die Erklarung fur den Tod ausgewachsener Organe 
ausfallen mag, viel auffallender ist es zweifellos, daB auch die Vege- 
tationspunkte ihre Tatigkeit schlieBlich einstellen und daB so auch 
die Baume ein bestimmtes Alter nicht uberschreiten. Dieses hangt 
iminer von auBeren Umstanden mit ab, ist aber vor allem spezi- 
fisch sehr verschieden. Carpinus wird 150, die Buche 300, Sequoia 
3 — 4000 Jahre alt. 

Es ist wenig wahrscheinlich, daB der Tod dieser Vegetations- 
punkte ein notwendiger, unabwendbarer ist. Je groBer ein Baum 
wird, desto mehr Schwierigkeiten ergeben sich ftir sein weiteres 
Wachstum. So werden die Beziehungen zwischen Wurzel und SproB, 
die Leitung von Wasser nach oben, von Assimilaten nach unten mit 
zunehmender Hbhe immer schwieriger. Es kommen die Wetter- 
einfltisse auf die Krone hinzu; Wunden treten auf und ermoglichen 
Parasiten das Eindringen, die dann auch die unverletzten Teile 
storen. Ein im Boden wachsendes Rhizom einer Iris oder eines 
Polygonatum behalt trotz dauernden vegetativen Wachstums immer 
die gleiche GroBe; hier fallen solche Schwierigkeiten weg, und nichts 
spricht gegen die Annahme, daB der Vegetationspunkt unbegrenzt 
wachse, wie ja auch der eines Baumes, wenn wir ihn durch fort- 
gesetzte Stecklingsbildung „verjungen u , unbegrenzt wachsen kann. 
Eine erblich festgelegte Lebensdauer dtirfte es also bei den Baumen 
nicht geben, und ihre wachsende Substanz, ihr Vegetationspunkt 
dtirfte sich prinzipiell nicht von dem einer Alge unterscheiden. 

Wie aber steht es bei den einjahrigen nnd zweijahrigen Pflanzen ? 
Gewohnlich wird angenommen, daB hier die Ausbildung der Samen 
mit einer solcben Stoffentziehung verknlipft sei, daB dadurch die 
Vegetationspunkte dem Hungertod erliegen. In der Tat kann man 
einiahrige Pflanzen zu perennierenden machen, wenn man die Samen- 
bildung verhindert Da vielfach abgetrennte Bltiten ebensogut oder 
besser Samen ansetzen als solche, die in normalem Zusammenhang 
mit dem Muttersprofi st-ehen, so vermutet Kuster, dali der Stoff- 
entzug durch Samenbildung sehr tiberschatzt werde und daB elier 
Stoffe, die von den Bltiten ausgehen, den Tod der Vegetationsorgane 
verschulden konnten. 


236) Pfeffer 1893 Druck u. Arbeitsleistung S. 356 (Abh. K. Oes. 
Leipzig 20). 
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Nur ein Fall iso in der Literatur besprochen, bei dem der Tod 
auf rein inneren Ursachen beruhen soil. Sperlich fand, dafi bei 
Alectorolophus hirsutus manche Samen spat oder gar nicht keimen, 
obwohl sie von anderen gut keimenden niclit zu unterscheiden sind. 
Bei W eiter verf olgung dieser Erscheinung kam er zu dem Res ul tat, 
dafi die Nachkommen aller spat entwickelten Blttten, sowohl der 
an der Hauptachse, wie der an den Seitenachsen gebildeten, eine 
Schwachung zeigen, insofern als sde sich nicht unbegrenzt vermehren 
konnen, sondern im Verlaufe weniger Generation en plotzlich ohne 
sichtbaren Grand, sei es im Samen oder auch mitten in anscheinend 
guter Entwicklung absterben. Sperlich meint, diese Bltiten bzw. 
die in ihnen entstandenen Samen unterschieden sich genotypisch 
von den normalen. Er hat aber diese Annahme selbst durch den 
Nachweis unwahrscheinlich gemacht, dafi bei rechtzeitiger Entfernung 
der alteren Bluten auch die spater erscheinenden normale Samen 
produzieren konnen ; jedoch nur dann, wenn diese Entfernung bei 
oder vor der Befruchtung erfolgt. Die Erfahrungen Sperlichs ge- 
horen jedenfalls zu dem Interessantesten, was uns die letzten Jahre 
gebracht haben, sie stehen aber doch noch so isoliert da, dafi es 
verfrtiht ware, irgendwelche Schlufifolgerungen aus ihnen zu ziehen. 

12. ScWuJB. 

Aus den mitgeteilten Tatsachen ergibt sich, dafi die 
normale Entwicklung der Pflanze keineswegs der un- 
abanderliche Prozeb ist, als der er sich*auf den ersten 
Blick darstellt. Bei vielen Pflanzen gelingt es, diesen 
Entwicklungsgang sehr weitgehend zu modif izieren. 
Man wird daraus schlieJBen mtissen, d a J3 der normale 
Entwicklungsgang nur ein Spezialfall yon vielen Ent- 
wicklungsmoglichkeiten ist, der eben stets dann ein- 
tritt, wenn die Bedingungen dazu gegeben sind. 

Dab die Bedingungen zur Ausbildung eines Laubblattes andere 
sein mtissen als die fur die Entstehung eines Niederblattes, ist ein- 
leuchtend, auch wird kaum zu bezweifeln sein, dab die Differenzen 
zwischen beiden stofflicher Art sein mtissen. Im speziellen sind 
dann zwei verschiedene Hypothesen in dieser Hinsicht aufgestellt 
worden. Die altere wird von Sachs, die neuere von Goebel und 
Klebs vertreten. Nach Sachs 237 ) werden im Laubblatt neben den 
friiher besprochenen Assimilaten auch spezifische ,,organbildende 
.Stoffe 41 erzeugt, die, vom Blatt auswandernd, tiberall da, wo sie sich 
in einer gewissen Menge ansam'meln, die Entstehung eines be- 
stimmten Organs veranlassen sollen. So entstande also durch 
„bliitenbildende £c Stoffe die Bltite, durch ,,wurzelbildende a die Wurzel 
aus einer ohne solche Beeinflussung sich nicht spezifisch gestalten- 
den Menge von plastischen Stoffen. Diese Hypothese ist ganz bequem 
zur Erklarung von Anomalien und Eegenerationserscheinungen, und 
dieser Umstand hat ihr einigen Beifall gebracht. Bei naherer Be- 
trachtung zeigt sich aber, dab sie die Schwierigkeiten nicht hebt, 
sondern nur an einen anderen Ort verlegt. Pragt man, was diese 
spezifisch organbildenden Stoffe eigentlich sind, warum sie sich an 

237) Sachs 1880/81 Arb. Wurzburg 2 452 u. 689. 
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bestimmten Orten anhaufen, und wie ihre morphogene Wirkung zu- 
stande kommt, so muB auf alle diese Fragen die Antwort lauten: 
das wissen wir nicht; damit ist dann auch gesagt, daB die 
SACHssche Hypothese nur cine Umschreibung der Tatsachen dar- 
stellt, die zudem nicht einmal richtig sein diirfte 238 ). Denn nach 
unserer Ansicht sind die spezifisch organbildenden Stoffe iiberliaupt 
nicht wanderungsfahig, sie bestehen aus dem Pro to plasma, das 
an den Orten bleibt, wo es ist. Wir miissen aber annehmen, daB das 
Protoplasma jeder j ugendlichen Zelle die Fahigkeit hat, die 
allerverschiedensten Organe aufzubauen. DaB es das eine oder das 
andere Organ tatsachlich herstellt, dazu bedarf es eines bestimmten 
Anstofies, nicht aber erst des ,,organbildenden“ Stoffes. 

Anf die Frage nach der Art dieses AnstoBes antworten die 
Hypothesen von Klebs und Goebel 239 ). Beide erblicken in der 
Qualitat und Quantitat der einer Anlage zur Verfugung stehenden 
Nahrstoffe die Hauptursache fur die Ausgestaltung einer gegebenen 
xAnlage in einer bestimmten Richtung. Es laBt sich nicht leugnen, 
daB eine derartige Annahme allein schon durch ihre Einfachheit 
manches Bestechende hat; auch liegen mancherlei Beobachtungen 
vor, die zu ihrer Sttitze beigezogen werd'en konnen. Auch kann man 
ihr einen gewissen Wert als einer h'euristischen Hypothese nicht ab~ 
sprechen. Ob sie daruber hinaus eine Bedeutung besitzt, ist freilich 
noch recht problematisch. In einem Einzelfall, bei Besprechung der 
Ruheperiode (S. 203), haben wir diese Hypothesen eingehender 
kritisiert; das dort Gesagte lieBe sich entsprechend auch an anderen 
Stellen vorbringen. 

Wenn wir somit an dieser wie an anderen Stellen den Dar- 
legungen von Goebel und Klebs nicht ganz zu folgen vermogen, 
so soil doch nochmals betont werden, was schon in der Einleitung 
(S. 1) gesagt wurde, daB .durch die experimentellen Arbeiten dieser 
Forscher die Formwechselphysiologie machtig gefordert worden ist. 
Und selbstverstandlich liegt es nicht in unserer Absicht, diese Rich- 
tung zu bekampfen. Wir sind nur der Meinung, dafi die genannten 
Autoren manches, was uns auBerst kompliziert erscheint, etwas zu 
einfach sehen. 


238) Kritische Bemerkungen fiber diese Hypothese findet man z. B. bei 

Voechting 1899 Jahrb. wiss. Bot. 34 1. Pfeffer Physiologie 2 234. Klebs 
1903 Willkurliche Entwioklungsanderungen. Jena. Ygl. auch Goebel 1905 
Flora 95 411. !! 

239) Goebel Exp. Morphologic S. 16, 17 u. a. a. O. Klebs 1911 Sitzber. 
Heidelberg. Akad. Abh. 23 und in frtiheren Arbeiten. 
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Oeffntmgs- und Schleuderbewegungen. 

Dem aufmerksamen Beobachter der Pflanzenwelt treten iiberall 
Bewegungserscheinnngen entgegen, die aber nicht alle in gleicher 
Weise das Interesse des Physiologen erwecken. Unsere einlieimisclien 
Pflanzen werfen groBtenteils im Herbst ihre Blatter, ja sogar einzelne 
einen Teil ilirer Zweige ab, und diese abgegliederten, dem Untergang 
geweihten Teile werden durch Wind und Wasser oft auf weite Ent- 
fern ungen verschleppt. Dieselbe Erscheinung finden wir aber auch 
bei Friichten und Samen, nur mit dem Unterschied, daB die Ver- 
breitung dieser Organe der Pflanze ndtzlich ist, und daB sie durch 
besondere Einrichtungen begiinstigt wird, namlich durch Flugorgane 
zur Verbreitung durch Luftstromungen, Schwimmorgane zur Ver- 
breitung durch Wasserstromungen und endlich Hakorgane zum 
Transport durch Tiere. Die angedeuteten Bewegungen vollziehen 
sich aber ohne Aufwand an mechanischer Energie von seiten der 
Pflanze, rein passiv, und solche passive Bewegungen mogen zwar 
von biologischen Gesichtspunkten aus auBerst wichtig sein, ins Ge- 
biet der Physiologie gehoren sie nicht. Schon mehr physiologisches 
Interesse konnen andere passive Bewegungen beanspruchen. So z.B. 
wenn die Aeste eines Baumes durch ihr eigenes Gewicht abwarts ge- 
krtimmt werden, oder wenn umgekehrt die Zweige einer submersen 
Wasserpflanze durch den Auftrieb nach oben gebogen werden. Auch 
im lnnern der Zelle sehen wir z. B. die Chlorophyllkorner bei Vallis- 
ner-ia durch denProtoplasmastrom in Rotation versetzt, und in anderen 
Fallen finden wir die Chloroplasten ebenfalls passiv durch das Proto- 
plasma an ganz bestimmte Stellen bewegt. Inhaltskorper der Zelle, 
die ein groBeres spezifisches Gewicht haben als das Protoplasma, wie 
z. B. manche Starkekorner und Kristalle, sammeln sich, der Schwere 
folgend. am unteren Ende der Zelle an (vgl. S. 278). — Wenn 
wir im foigenden uns in erster Linie an die aktiven Bewegungen 
halten, so werden wir die passiven doch nicht ganz ausschliefien 
konnen. Schon deshalb nicht, weil zwischen beiden sich gar keine 
scharfe Grenze ziehen laBt. Betrachten wir etwa die Aufrichtung 
eines_ horizontal gelegten Sprosses, so erfolgt diese durch eine bogen- 
formige Kriimmung in einiger Entfernung von der Spitze. Es ist 
eine Bewegung, die im hbchsten Grade als aktiv bezeichnet zu werden 
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verdient, denn die Pflanze leistet bier die Arbeit; aber nur an einer 
bestimmten Stelle, an der Kriimmung selbst wird die Arbeit geleistet, 
das auBerste Ende des Sprosses wird rein passiv gehoben. 

Enter den aktiven Bewegungen wollen wir nun zwei Haupt- 
kategorien unterscheiden : 1) die freie Ortsverandernng des Gesamt- 
organismus, die nur bei niederen Pfianzen auftritt, und 2) die Be- 
wegimgen an der hoheren, festgewachsenen Pflanze. Diese stehen 
sich aber nicht unvermittelt gegeniiber, denn in den Zellen der 
hoheren Pfianzen bewegt sich das Protoplasma wesentlich in derselben 
Weise, wie der Gesamtorganismus bei Amoben oder Myxomyceten 
sich bewegt, und bei manchen Algen und Pilzen tritt es unter Um- 
standen aus der umhullenden Z ellwand heraus und durcheilt eine 
Zeitlang das Wasser gerade so, wie es die Zellen der Plagellaten 
zeitlebens tun. Auch sonst 


werden wir auf eine Fiille von 
Analogien zwischen den beiden 
aufgestellten Hauptkategorien 
von Bewegungserscheinungen 
stofien, die uns auf das deut- 
lichste zeigen, daB es sich bei 
dieser Einteilung nicht um die 
Konstatierung eines prinzi- 
piellen Unterschieds handelt, 
sondern nur um eine aus didak- 
tischen Griinden notige Schei- 
dung. 

Bewegungen an der festge- 
wachsenen Pflanze haben wir 
sell on bei einer anderen Gelegen 
heit kennen gelernt. Es liegt 
in der Tat eine Bewegung 
vor, wenn die Wurzelspitze 
oder die Stammspitze durcli 
W achstumsprozesse vorwarts 
getrieben wird. Solche gerad- 



/ ji 

Fig. 79. Yierkantiges Prisma. 1 gerade, 
II gekriimmt, 111 gedreht, IV gewunden. 


linige Bewegungen hat man aber fur gewohnlich nicht im Sinn, wenn 
man von den Bewegungserscheinungen der Pfianzen spricht, obwohl 


sie selbstverstandlich nicht von ihnen ausgeschlossen werden konnen. 


Man deiikt zunachst an die Kriimmungen, also den Uebergang eines 


geraden Organs in ein gekriimmtes, oder die Veranderung der Krum- 
mung, wenn das Organ urspriinglich nicht gerade war. Diese Krttm- 
mungen wollen wir nun nach ihrer Form und nach ihrer Ursache 


kennen lernen. 


Die Gestalts veran der ungen, die dabei ein Organ erfahrt, kdnnen 
wir auf drei Grundformen zurtickftihren: wir sprechen von Kriim- 
mung schlechthin, wenn ein urspriinglich gerades Organ sich so 
biegt, dafl seine Achse in einer Ebene bleibt, von D rehung, wenn 
die Achse des Organs ihre Richtung beibehalt, wahrend urspriing- 
lich gerade Seitenlinien zu Schrauben werden, und endlich von 
Win dung, wenn das ganze Gebilde sich im Raume nach Art einer 
Schraube deformiert. Ensere Fig. 79 stellt diese Bewegungsformen 
fiir ein vierkantiges Prisma, also etwa einen Stengel, dar. 

Von diesen Bewegungen durcli Gestaltsveranderung, die man 
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wolil auch Kriimmungsbewegungen schlechthin nennt, sollen 
zuerst solche besprochen werden, die, wie die hygroskopischen Be- 
wegungen, auch an der toten Pflanze erfolgen konnen, Oder wie viele 
andere Schleuderbewegungen zwar an den lebenden Zustand der Ge- 
webe gebunden sind, aber nicht durch Reize ausgelbst werden. Unser 
Hauptinteresse aber werden die Reizbewegungen in Anspruch 
nehmen. 


1. Hygroskopische Bewegungen. 

DaB die Ursache der Deformation bei solchen Organ en in dena 
Wasserverlust beim Austrocknen liegt, geht daraus hervor, 
dafi sie durch Befeuchtung wieder ihre ursprungliche Gestalt an- 
np. hin p.Ti, und dafi sich durch Wasserzusatz bzw. Wasserentziehung 
die Bewegung im einen oder im anderen Sinn beliebig oft wieder- 
holen laBt. Die Fahigkeit, Wasser aufzunehmen, ist aber eine im 
Pflanzenreich weitverbreitete, sie kann entweder auf dem osmotischen 
Vermogen des Zellsaftes oder auf der Quellungsfahigkeit der Zell- 
bestandteile beruhen. 

a) Bewegungen durch Quellung und Schrumpfung. 

Die hygroskopischen Bewegungen kommen meistens durch 
Quellung zustande, und zwar durch Veranderung des Wasser- 
gehaltes der Me mb ran, denn sie treten auch dann auf, wenn der 
betreffende Pflanzenteil nur noch Zellmembranen aufweist. Auf die 
Erscheinung der Quellung sind wir schon des ofteren gestoBen, hier 
ist aber der Ort, uns etwas naher mit ihr zu besch&ftigen. 

Wir fragen also zunachst: worm liegt das Wesen der Quellung? 
Quellungsfahige Korper vermogen eine Fliissigkeit in sich aufzu- 
nehmen und dadurch ihr Volum zu vergroBern; es kommt noch als 
wesentlich hinzu, daB diese Fltissigkeitseinlagerung eine Ver&nde- 
rung der Konsistenz des quellenden Kbrpers herbeifuhrt. Fur die 
pflanzlichen Organe kommt als Quellungsfliissigkeit nur das Wasser 
in Betracht, das aber auch andere, nicht in der Pflanze vorkommende 
Korper aufquellen macht. Nehmen wir z. B. ein Stuck Gelatine oder 
Leim, bestimmen sein Gewicht und legen es in Wasser von Zimmer- 
temperatur, so sehen wir die Wasseraufnahme alsbald an der Volum- 
zunahme, und mit Hilfe der Wage stellen wir fest, daB diese 
Wasseraufnahme nach einiger Zeit sich verlangsamt und schlieBlich 
ganz zum Stillstand gelangt. Erwarmen wir aber jetzt das Wasser, 
so wii-d mehr aufgenommen; es hangt also die Wasserkapazitat der 
Gelatine yon der Temperatur ab. Bei einer gewissen Temperatug 
wird endlich die Wasseraufnahme eine unbegrenzte, oder wie man 
gewbhnlich zu sagen pflegt: die Gelatine lost sich jetzt im Wasser. 
Dasselbc tritt bei Gummi arabicum schon bei gewohnlicher Tempe- 
ratur ein, indem die Wassereinlagerung hier unbegrenzt weitergeht. 
Wir sehen hieraus, daB Quellung sukzessive in Losung iibergehen 
kann, doch ware es ganz verkehrt, zu glauben, daB es eine allgemeine 
Eigenschaft quellender Korper sei, sich schlieBlich bei einer be- 
stimmten Temperatur im Quellungsmittel zu Ibsen. Speziell die Zell- 
wand, die uns hier ja zunachst interessiert, bleibt auch im Zustand 
maximaler Quellung fest. Darum wo lien wir auf die Veranderung, 
die die Gelatine bei der Lbsung erfahrt, hier nicht eingehen. 
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Um in die Art und Weise der Wassereinlagerung nahere Ein- 
sicht zu gewinnen, vergleichen wir nun einen quellbaren Korper, 
eine Zeilmembran oder ein Stuck Gelatine, mit einem feinporosen 
Korper, also etwa mit einer Platte aus gegossenem und dann an der 
Luft . getrocknetem Gips. Bringen wir diese Gipsplatte in Wasser, 
so nimmt sie eine ganz bestimmte Menge davon auf und halt es 
auch fest, wenn wir sie aus dem Wasser herausziehen. Dieses 
Wasser ist aber in praexistierende Hohlraume eingedrungen, wie 
ohne weiteres an den Luftblaschen zu sehen ist, die unter Wasser 
aus dem Gips aufsteigen. Das Wasser dringt einfach kapillar in den 
Gips ein und treibt dabei die in diesem enthaltene Luft vor sich her. 
In einer Zeilmembran oder in Gelatine sind kapillare, lufterfiillte 
Spalten mit den besten optischen Hilfsmitteln nicht nachzuweisen. 
Damit ist aber nicht gesagt, daB sie nicht existieren. Auch die 
Durchsichtigkeit, die vielfach als Argument gegen die Existenz 
feiner Spalten angefiihrt wird, kann bestehen, wenn diese Baume 
von ultramikroskopischen Dimensionen sind 1 ). ilber nicht nur im 
AusmaB der Spalten, sondern auch in anderer Beziehung besteht eine 
wesentliche Differenz zwischen den feinporosen und den quell- 
baren Korpern. Der Gips zeigt bei der Wasseraufnahme keine 
Volumvergrofierung wie ein quellender Korper; selbst wenn also im 
letzteren das Wasser in vorgebildete Hohlraume einstromt, so muBten 
diese durch das Wasser erweitert werden, die kleinsten Teilchen des 
Korpers muBten sich voneinander entfernen, was bei einem festen, 
nicht quellbaren Korper offenbar nicht der Fall ist. Im Gegenteil, 
es kann sogar durch kapillares Eindringen von Wasser eine Ver- 
kleinerung bei nicht quellbaren Korpern eintreten, wie das As- 
kenasy 2 ) an einem Satz von Deckglaschen beobachtet hat. 

Man konnte sich nun damit zufrieden geben, dab eben gewiss-e Korper die 
Fahigkeit. zur Quellung haben, wahrend andere quellungsunfahig sind. Da aber 
geraae die 0 r g a n i s m e n besonders viele quellungsfahige Substanzen enthalten,. 
unter denen uns bier vor allem die Zellulose interessiert, so haben seit langer 
Zeifc die Biologen besonderes Interesse an den Quelhmgserscheinungen genommen 
und haben auch versucht, Hypothesen aufzustellen, die erklaren sollen, worin 
die Ursachen der Quellungsfahigkeit liegen. Wir nennen vor allem Nageli- 3 ), 
Beinke 4 ), Butschli 5 ). Sie suchen alle diese Ursache in einer bestimmten 
Struktur. 

Nageli 3 ) nimmt in den quellbaren Korpern Molekular v e r b a n d e an, die 
er Micelle nermt. Da heute die Kolloide zweifellos als aus solchen Mole- 
kular^erbanden bestehend betrachtet werden, so war Nageli offenbar mit diesen 
Konzeptionen seiner Zeit voraus. Die Micellen liegen nun nach Nageli im trocke- 
nen Korper dicht aneinander, ohne lufterfiillte Raume zwischeneinander zu lassen ; 
sie mussen also polyedrische Gestalt haben. Der Zusammenhang des Ganzen wird 
durch die gegenseitige Anziehung der Micellen hergestellt. I)a aber auSerdem 
eine Anziehungskraft fiir Wasser besteht, so sucht sich jedes Mioell mit einer 
WasserhuIIe zu umgeben. Das ist aber nur moglich, wenn die Anziehungskraft 
zmn Wasser die Anziehung zwischen den Nachbarmieellen uberwindet. Diese 

1 ) VgL Butschli 1900 Verh. d. Naturhist. Vereins Heidelberg (N. F.) 
6 287/ 

2) Askenasy 1900 ebenda (N. F.) 6. 

3) Nageli 1858 Pflanzenphys. IJntersnchungen 3. (Die Starkekorner.) 

4) Reinke 1879 Untersuchungen liber Quellung. (Hansteins bot. Ab- 
handlungen 4.) 

5) Butschli 1892 Unters. iiber d. mikroskop. Schaume und d. Rrotoplasma. 
Leipzig; 1896 Abb. KgL Gesellsch. d. Wiss. Gottingen ; 1898 Unters. fiber 
Strukturen etc. (VgL auch den zusammenfassenden Bericht von Schuberg 
Zool. Obi. 1900 7.) 
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riicken also bei Wasserzusatz auseinander, und so erklart sicli ohne weiteres 
die Yolimiziinalime des quellenden Ivorpers. Soli diese aber eine begrenzte sein, 
so urn 13 bei weiterem Eindringen von Wasser der Widerstand, den die Ent- 
ferniing der Micellen verursacht, rapid wachsen. Nageli macht die Anna lime, 
die Anziehungskraft zwischen Substanz und Wasser nehme in einem schnelleren 
Verbal tnis ab, als die Anziehungskraft zwischen den Micellen, die erst ere sei 
also einer lioheren Potenz der Entfernung mngekehrt proportional als die 
letztere. Dann wird aber auch nicht alles im gequdllenen Korper entlialtene 
Wasser gleich festgehalten werden. Am festesten gebunden sind die der Ober- 
flaclie des Micells benachbarten Teile ; mit der Entfernung von dieser nimmt 
die Bewegiichkeit des Wassers zu, und es ist sehr wahrseheinlich, da 13 gar nicht 
alles ixnbibierte Wasser innerbalb der Anziehungsspliare der Micellen Tiegt ; es 
kann auch kapillar in kleinen Hohlraumen festgehalten werden, die beim 
Quellen entstehen 4 ). 

Butschli 5 ) hat bei den quellungsfahigen Korpern eine Schaumsfcruktur 
entdeckt. Da diese sich aber auch bei quellungsunfahigen Korpern finden kann, 
ist es nicht moglich, in ihr das Entscheidende fur die Quellungsfahigkeit zu 
finden. So nimmt denn Butschli an, daB in den Waben der quellbaren Korper 
Wasser enthalten sei, daB aber die Wabenwande selbst ebenfalls Wasser auf- 
nehmen (durch Hydratbildung) und dabei quellen. Neuerdings wird mehr und 
mehr angenommen, dab die Wabenstruktur in solchen Gelen Lnsofern ein 
Kunstprodukt sei, als sie erst bei Ersetzung des Wassers durch Alkohol usw. 
auftrete, die bei Anfertigung der Praparate iiblich ist. Auch kann das Ultra - 
mikroskop keinerlei solche fetruktur erweisen. 

Von physiko-chemischer Seite 6 ) wird heute die Quellung aufgefabt als 
eine Losung von Wasser in dem quellbaren Korper, da tatsachiich eine sehr 
weitgehende Analogie zwischen Losung und Quellung besteht. Das aufgenommene 
Wasser soil also in erster Linie in die Teilchen des Quellungskorpers aufgenommen 
werden, zum Teil wohl auch in die sich ergebenden Liicken eindringen 7 ). 

Die Annahme von Micellen wird dabei verschieden beurteilt. Katz 
z. B. lehnt sie ab, vielleicht freilich nur fur die einfachen, bisher allein von 
ihm studierten Quellkbrper, Posnjak 8 ) stimmt ihr zu. Fiir den Bioiogen hat 
diese Annahme auch heute noch viel fiir sich, und insbesondere bei Zell- 
membranen wird man die Micelle als anisotrope Kristalle aufzufassen ge- 
neigt sein. Jedenfalls wird dann der weitgehende Parallelismus zwischen den 
optischen und den Quellungsphanomenen am leichtesten verst, andlich. 

Quellung erfolgt nicht etwa nur dann, wenn der Quellkorper 
in Wasser gebracht wird, sondern auch in feuchter Luft. Die Quel- 
lungsgrofie hangt von der relativen Feuchtigkeit der Luft ab. In 
gesattigter Luft maximal gequollen, gibt der Korper bei Abnahme 
der relativen Feuchtigkeit zunachst viel, dann von etwa 0,96 relativer 
Feuchtigkeit weniger Wasser ab, um schlieBlich die letzten Wasser- 
reste bei weiterer Austrocknung wieder rascher abzugeben. So ent- 
steht- eine charakteristische S-Kurve 9 ), die die Abhangigkeit der 
QuellungsgroBe von der Dampfspannung zeigt. 

Hand in Hand mit der Wasseraufnahme geht eine betrachtliche 
Veranderung der mechanischen Eigenschaften des quellenden Korpers. 
War die trockene Substanz sprode und wenig dehnbar, so wird sie 
im aufgequollenen Zustand geschmeidig und dehnbar, jedoch nimmt 
ihre Elastizitat und ihre Festigkeit (gegen Biegung und Druck) 
sehr bedeutend. ab. Es ist aber sehr bemerkenswert, welch groBe 
Wassermengen in einen Korper eingelagert werden konnen, ohne daB 
er seine Festigkeit ganz verliert, ohne daB er zur Fltissigkeit wird. 
Nach Kageli enthalt die gallertige Zellmembran gewisser niederer 
Algen auf 100 Teile Wasser nur 1 / 2 Teil Trockensubstanz; damit ist 

6) Katz 1918 Kolloidchem. Beihefte 9 1. Sober 1922 Physik. Chemie 
der Zelle. 5. AufL S. 251. 

7) Sober (Arnn. 6) S. 249, 254. 

8) Posnjak 1912 Kolloidchem. Beih. 8 12. 

9) Katz (Anna. 6) S. 57. 
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aber noch lange nicht die auBerste Greuze erreicht, denii uadi van 
Gerichten 10 ) liort bei Apiin, einem Glykosid der Petersilie, die 
Eahigkeit, eine Gallerte zu bilden, erst auf, wenn man 1 Teil dieser 
Substanz in melir als 8000 Teilen Wasser lost. 

Die Volumveranderungen, die mit der Quell ung bzw. mit dem 
entgegengesetzten Vorgang, der Schrumpfung, verbunden sind, geben 
nun den quellbaren Korpern die Eahigkeit, Bewegungen auszu- 
fuhren, und mit der Betrachtung dieser kehren wir zu den hygro- 
skopisdien Bewegungen zurtick, von denen wir ausgingen. Wenn 
freilich die Quellbarkeit eines Kdrpers nadi alien Biditungen liin 
gieidi ist, dann wird er selbst oder seine Teile nur geradlinige Be- 
wegungen ausfiihren konnen, die uns nicht weiter interessieren. Die 
Kriimmungen, Windungen und Drehungen der hygroskopischen 
Organe aber konnen offenbar nur dann zustande kommen, wenn die 
Quellbarkeit nach verschiedenen Richtungen eine ungleiche ist, wenn 
Sc-hichten verschiedener Quellbarkeit in Antagonismus treten. Wir 
nennen die beim Austrocknen am meisten schrumpfende Schicht die 
„Kontraktionsschicht 44 oder ,,dynamische Schicht 44 , die am schwach- 
sten sich verkiirzende dagegen „die Widerlage 44 . Ungleiche Quellbar- 
keit aber kann einmal durch verschiedene Beschaffenheit des quellen- 
den Korpers, also in unserem Ball der Zellmembran, bedingt sein, 
wobei man im allgemeinen an chemische Differenzen denken wird, 
walirend Nageli auch physikalische, speziell verschiedene GroBe 
der Micellen, annahm. Andererseits kann aber auch durch den Bau 
der Membran eine differente Quellbarkeit nach verschie- 
denen Bichtungen ermoglicht sein. Tatsache ist, dafi eine nicht 
isodiametrische Zelle nach ihren drei Hauptrichtungen ungleich quell - 
bar ist. Es zeigt sich namlich die groBte Quellbarkeit in einer lang- 
gestreckten Zelle in radialer Richtung, also senkrecht zu den ein- 
zelnen konzentrischen Schichten, aus denen die Wand aufgebaut ist; 
geringer ist die Quellbarkeit in tangential querer Richtung; am ge- 
ringsten in der Langsrichtung. Entsprechend ist nattirlich das Ver- 
halten beim Schrumpfen: denken wir uns urn einen Punkt im Innern 
der gequollenen Zellwand eine Ivugelflache gelegt, so geht diese beim 
Austrocknen in ein Ellipsoid, ,,Schrumpfungsellipsoid a , tiber, dessen 
kiirzeste Achse senkrecht zur Schichtung fallt, walirend die beiden 
anderen in einer tangentialen Richtung zu liegen kommen. Es inuB 
aber nicht notwendig, wie oben gesagt, die langste Achse mit der 
Langsrichtung der Zelle zusammenfallen, sie kann auch schief oder 
quer verlaufen. Es ware oft sehr schwierig, die Lage der 
Schrumpfungsachsen direkt durch Messung beim Austrocknen zu 
eruieren, und deshalb ist es von Wichtigkeit, zu wissen, daB es auch 
indirekte Methoden zu ihrer Bestimmung gibt. Einmal ist hier zu 
nennen die polariskopische Untersuchung, die zur Feststellung des 
optischen Elastizitatsellipsoids fiihrt; die Erfahrung lehrt, daB dieses 
fast immer mit dem Schrumpfungsellipsoid der Lage der Achsen 
nach vollkommen ubereinstimmt. Zweitens ist die Richtung der Ver- 
dickungsleisten, der Streifen und der Tupfel zu beachten, denn diese 
Richtung stimmt mit der Lage der langsten Achse des Ellipsoids 
iiberein, in dieser Richtung also tritt die geringste Kontraktion 
beim Austrocknen ein. Die Lage der langsten Achse kann aber in 


10) van Gerichten 1876 Ber. d. D. Chem. Gesellsch. 9 1121. 
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einer Zelle an verschiedenen Wanden verschieden sein, sie kann z.B. 
in der Aufienwand langs, in der Innenwand quer sein, ja sogar in 
sukzessiven Scliichten derselben Wand kann sie sick andern. 

Es wircl sich nun fur nns nicht darum handeln, die hygroskopiscken Be- 
wegungen genereil und eingehend darzulegen ; das hatte auck seine Schwierig~ 
keiten, da nickt alle Autoren in der Deutung der komplizierten Fade volikommen 
ubereinstimmen. Es sollen vielmehr hier iiur einige Beispiele gegeben werden, 
die znr Illustration der wichtigsten Typen dienen konnen n ). Wir beginnen mit 
einfachen Kriimmungen, wie sie uns z. B. bei Anastafcica hierochuntica,. der 
Jeriehorose, entgegentreten, einer niedrigen Crucifere der Steppen der siidostlicken 
Mittelmeerlander. Bei der Fruehtreife trocknen die zahfreichen, sparrig ab- 
stekenden Zweige ein und verkiirzen sick dabei auf der Oberseite sehr viel inelir 
als auf der Unterseite ; sie kriimmen sick also samtlieh nach innen und ver- 
wandeln die Pflanze in ein kugliges Gebilde. Beim Befeuckten strecken sie 
sick wieder, und dieses Spiel la St sick beliebig oft wiederholen, und zwar an 
der abgestorbenen Pflanze. Es ist leiekt zu zeigen, da'b nur der Holz- 
korper die Kriimmung bewirkt, und eine anatomiscke Untersuckung des Zweiges 
zeigt, dab dieser iiberwiegend aus Holzfasern besteht, aber exzentrisek gebaut 
ist 12 ) ; auf der mehr entwickelten Unterseite (Konvexseite) sind diese Fasern 
sekr viel starker verkolzfc als auf der schwacher verdickten Oberseite. Und bis 
vor kurzem glaubte man, dab auf diesen ckemiscken Differenzen die starkere 
Verkiirzung der Oberseiten beim Austrocknen beruhe. Nack Steinbrinck und 
Schinz 13 ; aber liegen auck bier — wie bei alien folgenden Quellungsmechanismen 
— physikalische Differenzen zwiseken Oberseite und Unterseite vor. Ein 
Beispiei fur ungleicke Quellungsfakigkeit, die auf ckemiscken Ursacken be- 
rukt, ist also zurzeit nickt bekannt. Sckrumpfungsmeckanismen fcreten 
uns am haufigsten bei der Eroffnung trockener Kapseln 14 ) entgegen. Ein Teil 
der Frucktwand suckt sich nack auben umzukrummen, und die Spannungen 
fiiliren schlieblick zu einem Bib an den Orten dies geringsten Widerstandes, 
an Stellen, die kaufig durch ganz bestimmte anatomiscke Struktur als Trennungs- 
linien ausgebildet sind. Die Ursacke der Spannungen liegt in der differenten 
Anordnung der Acksen des Schrumpfungsellipsoids, die sick auberlick in der 
Lagerung der Zellen, in dem Verlauf der Schicktung oder in der Bicktung der 
Streifung der Z ellwand manifestiert. 

Wir wollen diese verschiedenen Moglickkeiten durch einige Beispiele illu- 
strieren: 


1. Differente Lagerung antagonistiseher Zellen. 

Bei Syringa findet sick in der Wand der Hapselklappen eine Hartsckicht, 
die allein die Krummung bewirkt, und die aus seeks Beihen knggestreckter, 
derbwandiger Zellen bestekt, von denen die innersten langs, die auBersten sekriig 
und quer gelagert sind. Wenn nun auck diese Zellen iiberall gleick geartet 
sind, d. k. in bezug auf ikre Quellbarkeit keine Untersckiede aufweisen, so 
muB dock sekon durch ikre Lagerung eine Austrocknungskrummung zustande 
kommen. Es verkiirzen sick ja die Zellen in ikrer Langsricktung weniger als 
in bezug auf den Querdurchmesser ; es mub sick demnach die Aubenseite der 
Klappe der Lange nach mekr kontrahieren als die Innenseite; die Klappe wird 
also nack auben konkav. Es ist aber nickt notig, dab beide Antagonisten wie 
bei Syringa langsgestreckt und unter 90° gekreuzt sind, es geniigt, wenn eine 
Zellschicht aus Fasern bestekt, wahrend mr Widerpart aus isodiametriseken 
Zellen aufgebaut ist. So finden wir z. B. in der Frucktwand von Veronica die 
Epidermiszellen der Innenseite als derbe Fasern ausgebildet, und ihnen wirkfc 
ein weiter auben gelegenes, allseits gieichmabig sekrumpfendes Parenchym ent- 
gegen 15 ). Die Kontraktionsdifferenz zwiseken diesem und der Innenepidermis 
ist aber in der Langsricktung der Elemente dieser letzteren am grobten, es mub 

11) Aeltere Literatur: Beaus 1866 Jakrb. wiss. Bot. 5 83. Hildebrand 
1873 Jakrb. wiss. Bot. 9 235. 

12) Volkens 1884 Jahrb. d. Berk Bot. Gartens 3 6. 

13) Steinbrinck u. Schinz 1908 Flora 98 471. 

14) Vgl. Weberbauer 1901 Bot. Cbl. Beih. 10 393. Steinbrinck 1906 
Biol. Cbl. 26 657. 

15) Steinbrinck 1878 Bot. Ztg. 36 561. 
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also eine Krummung nach auBen, senkreclit zur Richfcung dieser Elemente ein- 
treten. 


2. Dif f erente Schichtung der Zellwand. 

Als Beispiei fiihren wir die Kapselzahne von Linaria an 16 ). Unsere 
Fig. 80 1 zeigt ein Stuck eines medianen Langsschnitts durch die allein fiir 
die Krummung in Betracht kommenden Teile dieser Zahne, d. h. durch die 
Innenepidermis unci die anstoBende Hartschicht. Die Zellen, die hier darge- 
stellt sind, erscheinen zwar keineswegs isodiametrisch, trotzdem kommt aber 
nicht der Lagerung der Zellen, sondern der Schichtung ihrer Zellmembran die 
maBgebende Rolle bei der Kriimmung zu. Die 
beiden Zellenlagen unterscheiden sich sehr wesentlich 
in dem Verlauf der Membranschichten. In der Innen- 
epidermis verlaufen dieselben fast durchweg parallel 
der Langsrichtung des Kapselzahnes, ebenso an der 
Innenwand der Hartschicht ; im iibrigen Teil der letzteren 
konnte man nach dem allgemeinen Habitus der einseitigen 
Verdickung einen ahnlichen Verlauf vermufcen, d. h. die 
Verdickungsschichten konnten alle parallel der AuBen- 
wand dieser Zellen gelagert sein, wie in Fig. 80 2; tat- 
sachlich aber sind die Schichten, wie ein Blick auf die 
Fig. 80 1 zeigt, alle parallel dem Horizontalwanden ge- 
lagert. Wenn nun, wie friiher auseinandergesetzt, senk- 
recht zur Schichtung die maximale Kontraktion sfcatt- 
finclet, so muB der groBte Teil der Hartschicht sich in 
der Langsrichtung der Kapsel viel bedeutender verkiirzen 
als die Innenepidermis und die Hartschichtinnenwand. 

Messungen an den isolierten Schichten ergaben in der Tat 
anersterer lOProz., an letzterer keine meBbare Vcrkiirzung. 



Fig. 80. 1 Langsschnitt 
durch einen Kapsel- 
zahn von Linaria vulga- 
ris. i Innenepidermis. 
h Hartschicht. Vergr. 
ca. 300. — 2 AuBen - 
epidermiszelle von Di- 
anthus prolifer im Quer- 
schnitt. Vergr. ca. 150. 
Nach Steinbrinck 16 ). 


3. Dif f erente Streifung der Zellwand. 

Wir konnen das Beispiei der Linar iakapsel kurz daliin charakterisieren, 
daB bei ilmi der Unterschied zwischen der kiirzesten Achse und einer langeren 
Achse des Schrumpfungsellipsoids ausgenutzt wird. Im Gegensatz dazu stehen 
nun die Falle, bei denen die Differenz zwischen der langsten und der mittleren 
Achse zur Geltung kommt ; die Krummung laBt sich hier demnach auf die 
Streifung der Membranen zuruckfuhren. a) Die Kapseln von Campanula 17 ) 
offnen sich in ahnlicher Weise durch Klappen wie die von Linaria. Der Ban 
und Mechanismus derselben ist aber bei beiden Pflanzen wesentlich verschieden. 
Bei Campanula fehlt das Skierenchym, die Krummung wird durch Parenchym 
bewerksteiligt und kommt zum Teil schon durch die Gestalt der Zellen zustande ; 
die auBeren Parenchymschichten sind namlich kurz, nach innen nimmt die 
Lange zu, die innersten sind die langsten. Nach den fruheren Auseinander- 
setzungen muB schon hierdurch eine Krummung der Klappe konkav nach auBen 
gesichert sein. Es kommt aber noch als zweites Moment die Streifung der Zell- 
membran hinzu, die in der Lage der Tiipfel ihren Ausdruck findet: die auBeren 
Zellen haben quergelagerte Tiipfel, und in den folgenden Schichten gehep die 
Tiipfel durch die Imksschiefe Lage in die Langsrichtung liber. Da nun, wie wir 
gesehen haben, die Langsachse aes Schrumpfungsellipsoids in die Ridhtung der 
Tupfelstreckung zu Iiegen kommt, so wird in den dynamischen AuBenzellen die 
mittiere Schrumpfungsachse ausgenutzt und sie arbeitet gegen die groBte Achse 
in der Widerlage, d. h. den inneren Zellen. — b) Ein Wechsel in der Streifung 
kann aber auch in der einzelnen Zelle sich vollziehen, und wir haben z. B. 
bei Saponaria den Fall, daB bei der Kapseloffnung der Hauptsache nach nur 
die AuBenepidermis in Betracht kommt, deren stark verdiekte AuBenwand die 
Kontraktionsschicht bildet, wahrend Eadialwande und Innenwand als Widerlage 
fungieren. Nun sind freilich nicht, wie man erwarten konnte, auf der AuBen- 
wand Querporen, auf der Innenwand Langsporen, sondern der Unterschied 
zwisctien beiden ist ein anderer. Nach Steinbrincck 16 ) ist die Innenwand mit 


16) Steinbrinck 1891 Flora 74 193. 

17) Steinbrinck 1895 Dodonaea Bot. Jaarboek 7. Grundziige der Oeff- 
nungsmechanik von Bliitenstaub- und einigen Sporenbehaltern. 

Benecke u. Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. II. ; 
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zaMreiehen scliarf markierten, schmalelliptisehen Querporen besetzt ; auf der 
AuBenwand dagegen werden die Tiipfei verschwommener, weniger zahireich imcl 
langer gestreckt, und sie gehen schlieBlich, an der Steile 
maximaler Krummung, in dunkle schmale Streifen 
, ha iiber, die von einer Radial wand quer bis zur anderea 

k m fk laufen und mit helien Streifen abweckseln. Es ist 

M M llm leicht einzusehen, wie bei dieser Konstruktion die 

M m rm nptige Kontraktionsdifferenz zwischen AuBen- und Innen- 

m HI liii! wand zustande kommt; die Innen wand mit den kurzen 

|| ill Quersprossen schrumpft eben viel weniger als die AuBen - 

IVI M wand. Erwahnt sei noch, daB Steinbrinck das eben 

mil w besprocliene Prinzip bei Dianthus prolifer im Extrem 

W Jr ausgebildet fand ; hier wirken die auBersten Schichten 

der EpidermisauBenwand dynamisch, die innersten 
Schichten derselben Wand als Widerlage, es liegen also 
| die Antagonisten in ein und derselben Zell wand. — 

Q1 Die Art unserer Darstellung konnte den Gedanken er- 

iig. bl. Mulse von weeken, als ob in jedem Einzelfalle einer hvgroskopischen 
Orobus vernus. JMacn Xriimmung immer nur eines der drei Prinzipien (quali- 
Kerner. tative Differenzen in der Quellungsfahigkeit der Mem- 

bran, Differenzen in der Schichtung, Differenzen in der 
Streifung) zur Verwendung kame. Das ist aber nicht der Fall ; vielmehr werden 
in der Kegel Kombinationen dieser Moglichkeiten in der Natur eintreten. Nur im 

Interesse der Kiirze haben wir es vermiedeii, auf 

diese in jedem Einzelfall hinzuweisen. 

Wirwenden uns jetzt von den Krummjunge.n 

in eine r Ebene zu den komplizierteren Erschei- 

^ nungen des Win dens und Tordierens 18 ). 

K Auch hier sind wieder dieselben Bauprinzipien 

v/hn^ moglich, doch miissen wir es uns versagen, sie mit 

XjiiTjl gleicher Ausfiihrlichkeit zu verfolgeii, wie wir ge- 

\M j / bei den einfachen Rrummungen taten. Sehr auf- 

fallende Windungen treffen wir an den beiden 

Happen, in die sich die Hiilse der Papilionaceen 
— L.L - J r bei der Keife zu zerspalten pflegt. Den Habitus 

a & c der Windungen zeigt Fig. 81 ; die Irmenwand der 

Fruchtschale kommt bei der Windung nach innen 

. . . rr~7~l zu ^ e § en * anatomische Untersuchung 19 ) zeigt, 

/ / / /3 daB der inneren Epidermis zwei Faserschiehten 

/ / / anliegen, auf die nach auBen eine median isch be- 

/ / 1 deutungslose Parenchymschicht folgt und endlich 

/ / / / \ eine dickwandige liypodermschickt unter der 

/ / l AuBeiiepidermis. Die Fasern innen und auBen 

// / \ (\ sind unter 90° gekreuzt und wenn die Langs- 

/ / / \ 1 M richtung der Innen fasern etwa mit der Langsachse 

/ / 1 I / der Hiilse iibereinstimmte, so kame es beim Aus- 

/ f I kH/ troeknen der Wand zu einer einfachen Einkriim- 

/ ■/ j mung. Tatsachlich aber bilden diese Fasern einen 

A// ^ Winkel von annahernd 45° mit der Langsachse 

- (und natiirlich die liuBeren Fasern auchl) und so 

CL C f kommt es, daB die Krummung die zur Faser- 

on o 1 1 .. . m Y richtung quer ist, schief zur liulsenaehse ver- 

Fig. 82. Erklarung im Text. ^ 


a 

Fig. 82. 


Erklarung im Text. 


Die Wirkung ungleicher Schrumpfung kann 
man _ sich sehr gut an gewohnlichem Schreibpapier klar machen. Dieses zeigt 
namlich in seiner Langs- und Breitenrichtung ein differentes Schrumpfungs- 
vermogen. Die genannten Kichtungen sind aber bei liniiertem Papier durch die 
Linien gegebep. Schneidet man nun zwei gleiehgroBe Rechtecke parallel und 
senkrecht zu den Linien (Fig, 82 a n. b) und verklebt sie mit ihren Fiachen 
in feuehtem Zustand, so krummt sich das Ganze beim Eintrocknen einfach ein, 

18) Man vgl. hierzu Nageli u. Schwendenee 1877 Das Mikroskop. 
2. Aufl. Leipzig. S. 414 ff. 

19 j Steinbrinoe^ , 1913 Ber. 31 529. Hier eingehende Schilderung mit 
mannigfachenKomplikationen, die an dieser Steile nicht angedeutet werden konnen. 
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wie das Fig. 82 c zeigt. Werden aber zwei Becktecke (Fig. 82 d, e) verklebt, 
deren Linien sick, unter spitzem Winkel sckneiden, so nekmen sie Hack dem 
Austroeknen Schraubenform an 20 ) (Fig. 82 /). 

Wenn auck nack den Untersuckungen von Zimmermann feststeht, dab die 
Hartschickt der Legurni nosen allein ausreickt, um die Hiilse zu krummen, so kann 
dock die AujSenepidermis, wie Steinbrinck 21 ) betonte, unterstutzend mifcwirken. 
Die Epidermiszeilen sind namlick langsgestreckt und zugleiek mit den Faserzellen 
gekreuzt, wodurck, wie wir wissen, eine Kontraktionsdifferenz zwiscken beiden auf- 
treten mub. Im Hinblick auf das Folgende ist es fiir uns wicktig, zu betonen, 
dab Windungen aus dem Gegenspiel zwiscken Epidermis und Fasern auck dann 
resuitieren mfibten, wenn innerkalb der Faser- 
gruppe die von Zimmermann aufgefuudene 
Differenz nickt bestande, wenn also alle Fasern 
sick ganz gleick verkielten. 

Interessanter sind die Schraubenwin- 
dungen an den unteren Teilen der Grannen 
von Erodium (Fig. 83 A), denn hier erfolgt 
die Windung sc kief zu der Langsrichtung 
der Fasern, aus denen sick die Granne zu- 
sammensetzt (wenn wir von Epidermis und 
Parenehym abseken, die bei der kygroskopi- 
scken Bewegung ganz unwirksam sind). Die 
derbwaiidigen Fasern^ bilden von auben nack 
innen vier Zonen, die allmaklick ineinander 
ubergehen 17 ). 

Zone I : Querporige Fasern, die sick in 
isoliertem Zustand beim Austroeknen nur 
mabig nack auben kriimmen. 

Zone II: Fasern, die auf der Auben- 
wand quere oder scktwack nack reckts auf- 
steigende, auf der Innenwand steilere, links 
aufsteigende Poren tragen. Diese ganze Zone, 
wie auck jede einzelne Zelle derselben, windet, 
nack Loslosung von den ubrigen Teilen, beim 
Austroeknen in gleiekem Sinne wie die Granne 
selbst. 

Zone III: Langsporige Fasern, die beim 
Austroeknen gestreckfc bleiben. 

Zone IV : Steil recktsschraubige Fasern. 

Diese Zone windet in isoliertem Zustand bei 
Wasserverlust reckts, also umgekefart wie die 
ganze Granne. 

Es ist demnack klar, dab die Zone II 
allein oder im Antagonismus mit den anderen 
Zonen die ^ Windung der Granne verursacken 
mub. In ikr aber zeigt sekon jede einzelne 
Zelle das Bestreben, zu winden. Eine Er- 
kl-arung dafiir zu finden, wird uns nicht schwer 
fallen, wenn wii* die einzelne Faser diese r Zone 
mit den Fliiisen der Papilionaceen vergleicken. Die queren oder sckwack reckts 
ansteigenden Poren der Aubenwand der Zellen zeigen uns die lange Aclise des 
Sckrumpfungsellipsoids an ; sie sfcimmt mit der durck die Lagerung der Epidermis- 
zellen der Hiilse (S. 226) gegebenen iiberein. Auf der Innenwand dagegen ist 
gerade wie be! der Hiilse diese Aekse mit der auberen ungefahr gekreuzt. — 
Dab aber bei gegebenem Windebestreben der Einzelzellen auck die ganze Zone II 
windet, ist leickt verstandlick ; ebenso, dab die Zonen I und. Ill diese Windung 
nur verstarken konnen. Tatsachlich beobachtet man denn auck 1 , „ dab Zone II 
in Verb ind ung mit I oder mit III oder mit beiden windet ; tritt endiick nock 
Zone IV kinzu, so wird deren entgegengesetztes Windebestreben iiberwunden. 

Die letztgenannte Zone windet fibrigens aus anderen Griinden, als die 
bisker betrachteten Zonen. In Zone I — III kandelt es sick um einen Ant- 
agonismus zwiscken „gekreuzten ebenen Platten", d. k. zwiscken ebenen 


20) Steinbrinck 1906 Biol. Cbl. 26 657. 

21) Steinbrinck 1873 Unters. fiber d. anatom. Ursachen d, Aufspringens; 
d. Friiekte S. 17. Diss. Bonn. 



Fig. 83. Teilfruckte von Erodium. 
A in trockenem Zustande, B in 
feucktem Zustande , gerade- 
gestreckt. Aus „Lehrbuch der 
Botanik fiir Hocksckulen". 
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Schiehten, deren Sehrumpfungsadhsen gekreuzt sind 22 ). Diese Flatten konnen 
verschieden verteilt sein: a) sie nehmen Vorder- und H interwand einer Zelle 
ein (Zone II); b) sie sind in verse h iedenen Zeilen angebrachfc; e) beide 
Lagei'ungen sind vereinigt. Unter alien Umstanden haben hier die Radial- 
wande der Zeilen querges tell fee Poren und sie spielen demnach keine Rolle 
bei der Windung. Bei der Zone IV von Erodium finden wir aber die Poren 
in einer kon tinnier lichen rechtslaufigen Sehraubenlinie, die von der Vorder- 
wand iiber die Seitenwand nach der Riickenwand etc. verlauft. Hier handelt 
es sieh also nicht urn zwei gekrenzte Flatten, sondern um ringsum schraubig 
gebaute Elemente. 1st die Wand solcher Elemente gleichmadig quellbar, so 
miissen sie, wie Zim Hermann gezeigt hat, jedes fur sich tordieren. „Wie 
aber ein Komplex rein-tordierender Zeilen im Gewebeverband Windung herbei- 
fiihren kann, lafit sich leicht durch einen Versuch veranschaulichen. Man 
belege einen geraden bandformigen Streifen Papiers der Lange nach diehfc mit 
Stiicken tordierender Saulchen der Stipagranne, verbinde diese untereinander 
und mit dem Papier durch ein Klebmittel und tiberlasse das Gauze der Aus- 
trocknung an der Luft, so wird dasselbe enge Linkswindungen zeigen, deren 
Auhenseite der Papierstreifen einnrmmt cc 23 ). 

Das zuletzt angefiihrte Beispiel zeigt sehon die nahen Beziehungen, die 
zwischen der Windebewegung und der nun noch zu besprechenden Torsion be- 
stehen. Wir haben gesehen, dab die einzelnen Zeilen tordieren miissen, wenn sie 
schraubig angeordnete Poren besitzen. Es kann nun auch ein ganzes Organ 
infolge gleichmafhger Torsion seiner einzelnen Elemente tordieren. Als Darwin 24 ) 
feuchte Stipagrannen zu einen Biindel vereinigte und dieses dann austroeknen 
lied, trat Torsion ein ; aber es seheint, dad in der Natur dieses Prinzip nicht 
zur Anwendung gelangt (Anemone?) 25 ). Sehr viel haufiger sehen wir jedenfalls 
Torsion des ganzen Organs eintreten infolge des Wind ungs bestrebens der Ele- 
mente. die in konzentrischen Lagen angeordnet sind. Die Torsion mud ja auf 
einer relativen Verlangerung der Peripherie gegenuber den zentralen Partien 
beruhen. Tordieren wir nun ein Biindel paralleler Fasern, so zeigt sich, dad 
jede Faser, mit Ausnahme der zentralen, in eine Sehraubenlinie iibergefiihrt 
wird ; es mud also umgekehrt auch durch das Winden der einzelnen Elemente 
Torsion des Ganzen zustande kommen konnen. Tatsachlich spielen z. B. gerade 
bei Stipa, auf die wir uns beschranken wollen, windende Zeilen vom Ban der- 
jenigen der Zone IV von Erodium eine Hauptrolle, und es kommt nur noch 
der eine wichtige Umstand hinzu, dad namlich diese Fasern eine von auden 
nach innen fortschreitende Befahigung zur longitudinalen Wassereinlagerung 
besitzen, also beim Austroeknen im Zentrum sich mehr verkurzen als in der 
Peripherie. 

Zum Schlusse noch ein paar Worte iiber die biologische Be- 
deutung der besprochenen Bewegungen! Sie stehen fast alle in Be- 
ziehung zur Verbreitung der Samen. Bei der groben Mehrzahl der 
Falle werden die Priichte durch Austrocknung geOffnet: es heben sich 
Teile der Fruchtwand ab, die Samen konnen nun aus der Ivapsel 
ausfallen. .Es gibt aber auch eine ganze Beihe von Pflanzen, deren 
Frtichte sich bei trockenem Wetter schliehen und bei feuc litem 
Offnen; dahin gehort die obengenannte Anastatica, Mesembryanthe- 
mum und. manche andere. Vollkommener sind die Friichte einge- 
richtet, die ihre Samen auszuschleudern vermogen ; das ist der Fall 
bei Geranium und den windenden Leguminosenhtilsen. Die Fruchte 
oder Samen endlich, die lange tordierende Grannen haben, wie Ero- 
dium, Stipa, aber aufierdem noch viele andere Gramineen, manche 
Anemonen etc., sind imstande, sich durch die Torsionen der Granne 
in den Erdboden einzubohren. 

Schrumpfungsmechanismen sind nicht auf die bisher genannten 
Pflanzenteile beschrankt, sie finden sich z. B. auch in sehr ausge- 

22) Steinbrinck 1888 Ber. Bot. Ges. 6 385. 

23) Steinbrinck 1888 zit. in 22 S. 392. 

24) Darwin 1876 Transact. Lin. Soc. II Ser. 1 149 

25) Eichholz 1885 Jahrb. wiss. Bot. 17 554. 
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dehntem Mafic an den Peristomen der Laubmoose 26 ), und vielleicht 
berulien auch die Bewegungen der Peridien von Geaster auf ihnen, 
Audi scheinen sie sogar in lebenden Geweben vorzukommen. So 
konnen die Aeste unserer Baume 27 ) und die Blatter mancher Immer- 
grtinen ini Winter 28 ) dadurch, dafi ihre Zellhaute durdi den Frost 
in ungleidiem Mafic ^ Wasser verlieren, zu Krtimmungen veranlafit 
werden, und auch bei Moosen und Selaginellen gibt Steinbrinck 29 ) 
neuerdings die Moglidikeit zu, dafi die lebende, protoplasmatische 
Zelle in der Membran ansehnliche, zu Krtimmungen ftihrendeWasser- 
verluste erleiden kann. 

Koliasionsbewegungen. 

Wir wollen nun nodi eine zweite Gruppe von hygro - 
skopischen Bewegungserscheinungen studieren, die vor 
allern an Antheren bzw. an Sporangien zu beobachten sind; sie ftihren 


O 0 



A ; 

Fig. 84. Polypodiaceen-Sporangium. st Stomium, a Annulus. 1 ungeoffnet, 2 ge- 
offnet. S Bmgzellen in urspriinglichem Zustand, gerade. 4 Nach. teilweiser Ver- 
dun stung des Fullwassers W; ale oberen Zellwande o eingestiilpt, die unteren u 
in ihrer urspriinglichen Lange. 3, 4 nach Noll. 

zur Entlassung, eventuell auch zur Ausschleuderung der Pollen- 
korner oder der Sporen und wurden friiher ebenfalls als Schrum- 
pfiingsbewegungen gedeutet. Wir betrachten zunachst die Sporangien 
der Fame, speziell die der Polypodiaceen. Es sind das gestielte, 
linsenformige Korper, deren von einer einzigen Zellschicht gebildete 
Wand die Sporen umschliefit. Die Zellen der Wand sind irn allge- 
meinen flach-polyedrisch und dtinnwandig; den Rand der „Linsie“ 
aber bildet ein vom Stiel ausgehender mehr oder minder geschlossener 
Ring (Annulus), der aus hufeisenformig verdickten Zellen besteht 
(Fig. 84 a). Stark verdickt ist die innere Tangentialwand dieser 
Zellen, unverdickt die Aufienwand; auf den Radialwanden nimmt 
die Wanddicke von innen nach aufien allmahlich ab. An der Stelle 

26) Steinbrinck 1906 Biol. Cbl. 26 527.- 

27) Ganong 1904 Annals Bot. 18 631. (Vgl. auch Bot. Ztg. 1905 63 
II 12). Towbridge Bull. Torr. bot. Club. 1916 43 29. (Zeitschr. f. Bot. 9 67.) 

28) IIannig 1908 Ber. Bot. Ges. 26a 151. 

29) Steinbrinck 1910 u. 1911 Ber. Bot. Ges. 28 549 ; 29 334. 
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nuii, wo der Ring aufhort, oder genauer gesagt, wo er aufhort aus 
solclien verdickten Zellen zu bestehen (Fig. S4 1 bei st ), entsteht 
beim Eeifen des Sporangiums durcli die Kontraktion des Annulus 
ein RiB; das Sporangium nimint die Gestalt der Fig. 84 2 an. Die 
Kontraktion des Annulus, die offenbar mit seinem Wasser verlust zu- 
sammenhangt, sclireitet langsam vorwarts und kann schlieBlich so 
weit gelien, dab er wieder einen Kreis besclireibt, wobei aber jetzt 
seine fruhere Innenseite nach auBen gekehrt ist. In diesem Moment 
tritt eine ganz neue Erscheinung auf: mit einem plbtzlichen Ruck 
schnellt der Ring zuriick und gewinnt ungefahr seine ursprtingliclie 
Lage und Gestalt wieder. Dabei werden die nocli im Sporangium 
liegenden Sporen wie aus einer Schleudermascliine ausgeworfen. 
Betrachtet man den Annulus wahrend der Oeffnung des Sporangiums 
genauer, so zeigt sich, daB seine Zellen eine auffallende Deformation 
durchmaclien. Das in ihnen enthaltene Wasser verdunstet, das Zell- 
innere verkleinert sich, indem die dtinne AuBenwand sich nach 
innen wolbt, wahrend die Seitenwandungen an ihren auBeren Enden 
sich nahern (Fig. 84 3 u. 4). So wird also die AuBenlinie des Ringes 
allmahlich immer khrzer, und darnit findet die Einkrummung des 
Ringes ihre einfache Erklarung. Die Einstulpung der AuBen - 
wande der einzelnen Ringzellen und ihr Gehalt an flussigem 
Wasser zeigen aber klar, daB es sich hier nicht urn eine „Sehrum- 
pfung“ handelt. 

Fragen wir aber nach der Ursache der Deformation der Zellen, 
die schliefilich dahin fuhrt, daB die AuBenwand sich dem Boden der 
Zelle nahert, und daB die AuBenkanten der Radiahvande sich be- 
ruhren, so miissen wir da auf die Kohasion des Fdllwassers der Zellen 
und auf dessen Adhasion an die Membran hinweisen 30 ). Bei Ge- 
legenheit der Besprechung der Wasserbewegung in der Pflanze haben 
wir schon erfahren, daB die Kohasion des Wassers eine sehr betracht- 
liche ist; da die Adhasion an die Membran ungefahr von gleicher 
GroBenordnung ist, so bedarf es also eines Zuges von vielen Atmo- 
spharen, um die Wasserteile voneinander oder von der Zelhvand los- 
zureiBen. Mit dem Eintritt der Verdunstung gerat, so miissen wir 
uns die Sache vorstellen, das Wasser im Innern der Zelle in Zug- 
spannung; unter dem EinfluB seines Zuges erfolgt die geschilderte 
Deformation der Zelle. Ware die Zellmembran nicht deformierbar, 
so mtiBte bald ein ReiBen des gedehnten Wassers eintreten, und im 
Zellinnern entstande ein zunachst luftleerer Raum, der sich dann 
spater mit Luft fullte. Man hat geglaubt, solche Bewegungen, die 
wir jetzt am Farnannulus kennen gelernt haben, und die wir im 
Gegensatz zu den durch Quellung oder Schrumpfung bewirkten als 
Kohasionsbewegungen bezeichnen, kbnnten nur dann zustande 
kommen,^ wenn die_ Membran der Zelle fur Luft impermeabel sei. 
Dann miiBte aber ihr Vorkommen ein sehr beschranktes sein, und 
speziell bei den Farnsporangien konnten sie nicht auftreten, denn 
die AuBenwand der Annuluszellen ist tatsachlich fur Luft durch- 
lassig. Das Eindringen von Luft ins Zellinnere wird aber zunachst 
dadurch unmoglich gemacht, dafi jedes kleinste Luftblaschen ja not- 
wendigerweise die Adhasion des Wassers an die Wand zu iiber- 
winden hat. 


30) Steinbrinck 1898 Ber. Bot. Ges. 16 97; 1903 ebenda 21 217. 
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So iibL also das Flillwasser 'der Ringzellen beim Verdunsten 
einen xnachtigen Zug auf die Wandungen aus imd spannt sie elastisch. 
SclilieJBlicli aber wird diese Spann ung so groB, dab sie die Koliasion 
des Wassers iiberwindet; die Wassermasse im Zellinnern wird dnrch- 
gerissen, und die Zellmembranen nehmen ihre nrsprtingliche Gestalt 
wieder an, der Ring krtlmmt sich mit plotzlichem Ruck in seine alte 
Rulielage znriick. Seine Zellen ersclieinen jetzt dunkel, sie enthalten 
nur nock wenig an den Wan den verteiltes Wasser, im ubrigen einen 
Raum, der wohl gewbhnlich als „mit Luft erfiillt“ bezeichnet wird. 
No tig ist das Eindringen von Luft aber zur Ausftihrung des 
„Springens“ nicht, denn dieses tritt auch dann auf, wenn die Spor- 
angien bei minimalem Druck unter der Luftpumpe austrocknen 31 ) ; 
in diesern Fall nimmt dann also zweifellos ein luftleerer Raum 
das Zentrum der Annuluszellen nach dem Springen ein. 

Ursprung und Renner 32 ) ist es gleichzeitig und unabhangig 
voneinander gelungen, die GroBe der Koliasion des Ftillwassers in 
den Annuluszellen zu bestimmen. Von mehreren dazu verwendeten 
Methoden berichten wir nur liber eine. Renner brachte die Spor- 
angien in einen abgesclilossenen kleinen Raum liber Salzlosungen ver- 
sc-hiedener Konzentration, setzte sie also einer nicht wassergesattigten 
Atmosphare aus. Je nach der herrschenden Feuchtigkeit deformieren 
sich dann die Ringe verschieden weit. Nach Herstellung des Gleich- 
gewichtes ist die Zugspannung ihres Ftillwassers gleich dem osmo- 
tischen Druok, den die Salzlosung auszutiben vermag. Die Zug- 
spannung, der das Ftillwasser ausgesetzt werden kann, ohne zu 
rcifien, betragt haufig 300 Atm. Ueber gesattigter Kochsalzlosung, 
die einen osmotischen Druck von 368 Atm. entwickeln kann, springen 
die meisten Sporangien. Die Koliasion des Wassers in den Ringzellen 
mull also den erstaunlich hohen Wert von etwa 350 Atm. erreichen. 

Die Art und Weise, wie die Antherenfacher der Phanerogam en 
sich offnen, stimmt nach den Untersuchungen von Steinbrinck und 
Hannig 33 ) im jwesentlichen mit dem Aufspringen der Farnsporangien 
(iberein. Jedes der vier Facher der An there, die mit Pollenko-rnern 
erfullt sind, besitzt nach auhen eine Wand, die im Zustand der Reife 
vielfach nur aus zwei Zellagen besteht. Die Pollenkorner gelangen 
dadurch, dab diese Wand sich bogig zuruckkrummt, ins Freie. Iiier- 
bei spielt die aufiere Zellage der Antherenwand keine Rolle; nur die 
innere enthalt die dynamischen Elemente, die gewohnlich als ,,fibrose u 
Zellen bezeichnet werden, Es sind das Zellen, deren faserformige 
Verdi ckungsleisten sehr charakteristisch angeordnet sind (Fig. 85). 
Sie laufen namlich an den Seitenwanden in bestimmten Abstanden 
ungefahr parallel nach innen zu und bedecken einen grofieren oder 
geringeren Teil der Innenwand, indem sie hier radial zu einem Stern 
zusammentreten; die AuBenwand lassen sie ganz frei. Die Analogic 
mit den Annuluszellen der Fame leuchtet ein. Der Umstand aber, 
dab die Seitenwande hier nicht gleichmafiig verdickt sind, bewirkt 
eine Differenz in ihrem Verhalten gegenuber den genannten Farn- 
zellen. Auch die fibrosen Zellen verlieren beim Eintrocknen ihr Flill- 


81) Schrodt 1897 Ber. Bot. Ges. 15 104. 

32) Ursprung 1915 Ber. Bot. Ges. 33 153. Renner 1915 Jahrb. wiss. 
Bot. 56 617. 

33) Steinbrinck 1898 zit. in 30; 1899 Pestschr. f. Schwendener 8 . 165. 
Berlin. Hannig 1909 Jahrb. wiss. Bot. 47 186. 
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wasser unci erfahren dadurch eine Deformation. Die Deformation 
besteht hier ebenfalls in erster Linie darin, daB cler Durckmesser der 
Zelle auf der AuBenseite der Anthere yerkttrzt wird, weil die Xnnen- 
seite (lurch die Verdickungsschichten gefestigt ist. Aber die Ver- 
anderung der Gestalt auBert sich hier nicht in einer Einstiilpung der 
Aufienwand, sondern in einer sehr bedeutenden Kontraktion der 
Radialwande in der Richtung senkrecht. zu den Verdickungsstreifen, 
so daB diese sich bedeutend nahern (Fig. 85 IV }. Die Verkiirzung 
dieser Wande kann 50, 60, selbst 70 Proz. betragen 34 ). Ware sie 
die Folge eines einfachen Schrumpfungsprozesses, so ware diese Ver- 
kiirzung eine ganz extreme, wie sie bei keiner ancleren Zellwand 
nachgewiesen ist. Zudem tritt sie schon ein, wahrend das Lumen 
der Zelle noch mit Wasser erftillt ist, und damit ist bewiesen, daB 
sie nicht durch Schrumpfung 35 ) zustande kommen kann. 


Tatsachlich ist denn auch der Vorgang ein ganz anderer. Unter 
deni EinfluB des Z unes, der vom Full wasser ausneht, lesren sich die 



Fig. 85. Lilium candidum, Anthere. 1 iso- 
lierte Faserzelle, in feuchtem Zustande. 
II AuSenansicht derselben. Ill Innen- 
ansicht derselben. IV Faserzellen eines 
an sgetroekn eten Antheren querschnittes . 

Naeh Steinbrink 17 ). Vergr. 150. 


diinnen, zwischen den Fasern 
befindlichen Teile der Radial- 
wand in Langsfalten unci ermog- 
lichen so die Volumabnahme der 
Zelle. Abgesehen von diesen 
Faltungen, die man am besten 
auf einem guten Tangentialschnitt 
durch die Anthere wahrnimmt, 
besteht aber noch ein weiterer 
Unterschied gegentiber den An- 
nuluszellen. In dem Moment, wo 
die elastisch gebogenen Fasern 
die Kohasion cles Fiillwassers 


iiberwinden, wo also eine Blase im Zellinnern erscheint, tritt 
nicht, wie beim Annulus, ein Springen ein, sondern die An- 
therenwand bleibt in ihrer nach auBen konkaven Ertimmung. Dies 
rtihrt wahrscheinlich daher, daB die diinnen Membranfalten an- 
einander adharieren und erst bei Wasserzutritt geglattet werden 
konnen. Im letzteren Fall tritt also wieder eine Schliefiibewegung 
der Antherenklappe ein. — Uebrigens gibt es auch Antheren, die, 
wie das Sporangium der Polypodiaceen, eine Schleuderbewegung 
ausftihren (z. B. Ricinus), bei denen also der ersten Auswarts- 
kriimmung der Klappen eine plotzliche Einwartskriimmung folgt. 
Hier wird demen tsprechend der Pollen ausgeschleudert 36 ). 


Steinbrinck hat gezeigt, daB man unter bestimmten Umstanden 
eine Anthere unter der Luftpumpe so zum Austrocknen bringen kann, 
daB keinerlei negative Spannung in den Faserzellen besteht; dann 
findet aber auch kein Oeffnen der Klappen statt, und die vbllig luft- 


34) SCHWENDENER 1899 Sitzber. Berlin S. 101. Steinbrinck 1901 Her. 
Bot. Ges. 19 554. 

35) Von S chips ist (1913 Beih. Bot. ObL 31 I) die Oeffnung der Antheren 
wieder auf Schrumpfung zuruekgefiihrt worden. VgL dazu Steinbrinck 1913 
Ber. Bot. Ges. 31 448 und 1914 ebenda 32 367 ; 1915 ebenda 33 66 ; fenier 
Hannig Zeitschr. f. Bot. 6 564 Ref. 

36) Goebel 1920 Entfaltungsbewegungen. Jena. S. 339. 
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trockene An there sieht genau so aus, wie eine frische. Das beweist 
auf das eindringlichste, daB nicht durch Schrumpfen, sondern durch 
Kohasionszug die Oeffnung der Antheren erfolgt 37 ). 

Durch Kamerling und Steinbrinck 88 ) ist ferner gezeigt 
worden, dafi die Kohasion und nicht die Quellung auch noch bei 
manchen anderen Bewegungs-erscheinungen eine mafigebende Eolle 
spielt, so im Sporangium mehrerer Pteridophyten, im Sporangium 
und den Elateren der Lebermoose, bei den Roll- und Faltblattern 
von Grasern und Moosen, bei manchen Wassergeweben und bei 
den Pappushaaren gewisser Compositen. Wir kcmnen diese Dalle 
nicht alle besprechen, und wollen nur noch einen betrachten, weil 
dieser uns schon friiher beschaftigt hat. Wir sahen (Bd. I), daB 
gewisse Bromeliaceen Wasser mit Hilfe von eigenartigen Haaren an 
ihren Blattern aufnehmen. Die Haare bedecken, in der Flachen- 
ansicht gesehen, als vielzellige, schildformige Gebilde die Blattepider- 
mis. Im Schnitt (Pig. 86 a) bemerkt man die zwei protoplasma- 
erfiillten Stielzellen, denen dann die Zellen der schildformigen Scheibe 
aufsitzen 39 ). Die Lumina sind in Pig. 86 a 
weniger gefiillt. Verlieren sie dieses z. B. 
dadurch, daB es von den Stielzellen aufge- 
nommen und an das unterliegende Wasser- 
gewebe abgegeben wird, so sinken infolge der 
Kohasion des Fiillwassers ihre diinnen Wande 
so weit zusammen, daB das Lumen vollig ver- 
schwindet (Fig. 86 b). Bei erneuter Benetzung 
quellen die Wande, die Lumina offnen sich 
dadurch und saugen wie eine Pumpe Wasser 
ein. Zum SchluB ist darauf hinzuweisen, daB 
die Kohasion des Fiillwassers vielleicht auch 
bei den Quellungsvorgangen mitspielen konnte, 
so daB also zwischen Quellungs- und Ko- 
hasionserscheinungen nicht der prinzipielle 
Gegensatz vorlage, wie es auf den ersten Blick 
zu t sein scheint. jWir salien (S. 222), daB nach Butschli den quellbaren 
Korpern ein wabiger Bau zukommt. Wenn das richtig ist, werden die 
Waben im gequollenen Zustand desKorpers mitPlussigkeit erfiillt sein. 
im trockenen Zustand aber durch Umsinken der Wande kollabieren. 
Die Krafte, die zur Deformation der Wabenwande fiihren, werden wir 
jetzt unschwer in dem Kohasionszug der verdunstenden Wabenfliissig- 
keit erkennen. Wir konnen also die einzelne Wabe mit der fibrosen 
Zelle der Antherenwand vergleichen. 

Die in dieser Vorlesung besprochenen Erscheinungen haben zwei 
zusammenfassende Darstellungen durch Steinbrinck 40 ) erfahren. Auf 
diese sei um so mehr verwiesen, als Steinbrinck zu der Feststellung 
der einschlagigen Tatsachen am meisten beigetragen hat. 


37) Steinbrinck 1913 Ber. Bot. Ges. 31.448. 

38j Kamerling 1898 Bot. Cbl. 73 369. Steinbrinck 1899 ff. Ber. Bot. 
Ges. 17 170; ebenda 26a 399; 27 169; 28 1 u. 19. 

39) Mez 1904 Jahrb. wiss. Bot. 40 157. 

40) Steinbrinck 1906 Biol. Cbl. 26 657 ; 1911 Naturwiss. Rundschau 
26 197. 


mit Wasser mehr oder 



% 


Fig. 86. Haar von Til- 
landsia usneoides. Kach 
Mez 35 ). d wasser gefiillt, 
b trocken. 
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2 . Sdileuderbewegungen durch Turgordruek und 

Wachstum. 

Bei der Ausfiihrung der hygroskopischen Bewegungen spielt 
das Vorhandensein oder Fehlen von Protoplasma keine Rolle; diese 
Bewegungen konnen deshalb ebensogut an toten wie an lebenden 
Organen auftreten. Gewohnlich aber geht mit dem ersten Ein- 
trocknen eines Gewebes auch das Protoplasma zugrunde, und nur 
bei Pflanzen, die vollige Austrocknung ertragen, konnen sich hygro- 
skopische Bewegungen wahrend des Lebens mehrfacli wiederiiolen. 
Das ist der Pall bei vielen Moosen und unter den hoheren Pflanzen 
bei Selaginella lepidophylla, die sich beztiglich ihrer Gestaltsverande- 
rungen ahnlich verhalt, wie die oben genannte Anastatica. Von jetzt 
an betrachten wir Bewegungen, die nur in der lebenden Pflanze 
moglich sind, weil sie nicht durch Quellung oder Schrumpfung der 
Membran zustande kommen und auch nicht auf dem Zug des ver- 
dunstenden Piillwassers beruhen; ihre Ursache liegt vielmehr, wenn 
wir von den lokomotorischen Bewegungen (Kap. 7) absehen, in 
Veranderungen der Zellen, an denen Membran und lebender In- 
halt gleichmaBig beteiligt sind — Veranderungen, die ihre nac-hsten 
Ursachen im Turgordruck oder im Wachstum der Zelle haben. Turgor- 
druck und Wachstum sind Erscheinungen, die uns nicht mehr fremd 
sind. Es wird sich aber empfehlen, zu den bisherigen Darlegungen 
noch einige Erganzungen zu geben. 

Turgordruck. Unter Turgordruck versteht 41 ) man den ganzen 
auf die Wand ausgeiibten Innendruck des Zellinhaltes ; gemessen wird 
er in Atmospharen, d. h. also in Kilogramm pro Quadratzentimeter. 
Der Turgordruck kann z. B. bei meristematischen, noch vakuolenlosen 
Zellen durch den Quellungsdruck des Protoplasmas bedingt sein; in 
den typischen Zellen mit Zellsaftraum ist er ein osmotischer Druck, 
so daB also ftir gewohnlich Turgordruck mit osmotischem Druck 
identiseh ist 42 ). Durch den Turgordruck wird die Zellwand gedehnt 
und sie tibt nun ihrerseits einen Druck auf das Zellinnere aus, den 
man Wanddruck nennt, und der ebenso grofi sein mufi, wie der 
Turgordruck. Durch diese beiden Drucke, den Turgordruck einer- 
seits, den Wanddruck andererseits, wird die Zelle straff, turgeszent; 
unter Turgeszenz verstehen wir den Zustand derStraffheit der 
Zelle. 

Die Bewegungen der Pflanze durch Aenderungen im Turgor- 
; druck beruhen nun auf Veranderungen der Zelldimensionen. Mit Zu- 
'nahme des Druckes verlangert sich die Zelle, mit Abnahme verkiirzt 
■ sie sich. Ein MaB fur die GroBe des Turgordruckes kann man er- 
halten, wenn man die Lange eines turgeszenten Stengels mifit, ihn 
durch Abtbten oder Plasmolyse seines Turgordruckes beraubt und 

41) UrspedNg u. Blum 1920 Biol. Cbl. 40 193. 

42) Ursprung u. Blum betonen, dafi das nur bei gauz diinnem Proto- 
plasmasohlauon zutreffe. In Wirklichkeit kann aber das Protoplasrna beliebig 
dick sein. Durch den osmotischen Druck des Zellsaftes wird eine Entquellung 
des Protoplasmas hervorgerufen, die so weit geht, bis der Quellungsdruck des 
Protoplasmas gleieh dem osmotischen Druck des Zellsaftes wird. & ist klar, 
dafi das Protoplasrna dann denselben Druck auf die Zellhaut ausiiben mufi, 
und dieser wird als Turgordruck bezeichnet. Genau das gleiche gilt fur die 
Zellmembran, wenn ihre Innensehiehten wie bei manchen Meeresalgen stark quell- 
bar sind. Man vgl. H. Walter 1923 Jahrb. wiss. Bot. 62 148. 
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dann durch angehangte Gewichte auf die ursprtingliche Lange dehnt. 
Aus der Grobe des notigen Gewichtes labt sich der Turgordruck 
wenigstens annahernd berechnen. So fand de Vries 43 ), dab ein 
Bliitenstiel von Plantago amplexicaulis von 1 mm Durchmesser sich 
bei volliger Plasmolyse in 10-proz. Salpeterlosung um 4,9 mm (auf 
80 mm) verkiirzt, und dab ihn ein Gewicht von 50 g auf die urspriing- 
iiche Lange bringt. Diese Kraft wirkt auf den Querschnitt, also 
etwa eine Plache von 0,8 qcm ein. Wenn auf 0,8 qmm 50 g lasten, 
dann driicken auf 1 qmm etwa 6000 g, d. h. in diesem Pall betrug 
der Turgordruck 6 Atm. Aus mehreren Grtoden kann eine solche 
Bestimmung nicht sehr genau sein. Da zudem diese Methode wenig 
bequem ist, so sucht man auf anderem Wege eine Vorstellung tiber 
den osmotischen Druck in den Zellen zu gewinnen. Man bedient 
sich der Plasmolyse; man bestimmt die plasmoly.tische Grenz- 
konzent ration 44 ). So erhalt man den osmotischen Wert des 
Zellsaftes in Gramm-Molektilen von Salpeter oder von Zucker; man 
spricht demnach auch vom Salpeterwert oder vom Zuckerwert, und 
man weiJB, dafi man diesen feststellen kann, ohne jede nahere Kennt- 
nis der osmotisch wirksamen Stoffe im Zellsaft. Um aus dem osmo- 
tischen Wert Schltisse auf den osmotischen Druck zu ziehen, er- 
innert man sich, dab ein soldier Druck im Osmometer bestimmt 
werden kann. Ist das Osmometer gentigend grob, die Steigrohre des 
Manometers sehr eng, dann kann man die Verdiinnung des Osmo- 
meterinhaltes bei Bertihrung mit Wasser, also bei der Entwickhmg 
eines osmotischen Druckes, ganz vernachlassigen und kann aus der 
Steighohe des Manometers direkt die Drucke der zur Verwendung 
kommenden Zucker- oder Salpeterlosung ablesen. Voraussetzung ist 
dabei, dab die Wand des Osmometers vollig impermeajbel fair diese 
Stoffe ist. Fur Zucker fand Pfeffer seinerzeit 50 cm Hg fur 
1 Proz. 45 ), fur Kalisalpeter nimmt man heute einen Druck von 
4,5 Atm. fur 0,1 Mol. an. Bei schwachen Ldsungen ist der Druck 
der Konzentration proportional 46 ). 

An der Zelle kann man nun kein Manometer anbringen. Hat 
man auf plasmolytischem Wege ihren Salpeterwert bestimmt, so wird 
man keineswegs den Schlub ziehen dtirfen, dab der dieser Salpeter- 
konzentration entsprechende Druck in der Zelle herrschte. Der 
Salpeterwert gibt nur die maxi male Hohe an, die der osmotische 
Druck in dieser Zelle erreichen kann. Bei Abhebung des Proto- 
plasmas von der Zellwand, bei Grenzplasmolyse liegt iiberhaupt 
kein osmotischer Druck auf der Zellmembran. Erst wenn die Zelle 
mit Wasser in Bertihrung kommt, entwickelt sich dieser 47 ). Nehmen 

43) de Vries 1877 Uuters. tiber d. Urs. d. Zellstreckung. Halle. S. 118. 

44) Die Ermitfclung des osmotischen Wertes durch Bestimmung der plasmo- 
lytischen Gre nzkonzentration ist nicht immer leicht, weil oft gerade die Anfange 
der Plasmolyse iibersehen werden. Deshalb ist es von Interesse, zu wissen, dab 
IIofder eine Methode ausgearbeitet hat, um aus den Volumanderungen, die an 
vollig von der Membran abgehobenen Protoplasten durch starkere Losungen ent- 
stehen, den Salpeterwert festzustellen. Hofler 1918 Denkschr. d. Akad. d. 
Wiss. Wien, matn.-nat. Kl. 95. 

45) Pfeffer 1877 Osmot. Untersuehungen. 

46) Eine Tabelle tiber die osmotischen Drucke verschieden konzen trier ter 
Zuckerlosungen gibt Ursprotg 1916 Ber. Bot. Ges. 34 533. 

47) Eine Losung kann nur dann einen osmotischen Druck entwickein, wenn 
sie durch eine semipermeable Membran von einer andern Fltissigkeit getrennt ist. 
Wenn in der physiko-chemischen und in der phvsiologischen Literatur auch von 
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wir zunachst einmal an, die Zellwand sei so fest, daB sie aucli beiin 
Maximaldruck keine Dehnung erfahre, dann bleibt bei der Beriilirimg 
m'it Wasser die Zellsaftkonzentration ungeandert, und der maximale 
osmotische Druck kann sich entwickelii, wenn die Zelle in Wasser 
taueht; wenn sie aber von Nachbarzellen umgeben ist, entwickelt sick 
nur ein geringerer Druck, dessen Hohe in cliesem Fall nicht olme 
weiteres bestimmbar ist. — Unsere Annahme aber, dafi die Zell- 
membran gar nicht dehnbar sei, trifft vielleicht fiir keine Zelle vollig 
zu, jedenfalls gerade fiir die Zellen nicht, die tins jetzt besonders 
interessieren, die eben, weil sie den Schwankungen ihres osmotischen 
Druckes durch Grofienanderungen folge-n, zu Bewegungen ftihren. 
Wenn nun aber die Zelle sich ausdehnt bei der Entwicklnng eines 
osmotischen Druckes, so wird sofort ihr Zellsaft verdunnt, und dem- 
nach kann er den maximal en osmotischen Druck nicht entfalten. 

Nehmen wir, um ein Beispiel zu geben, an, wir hat, ten eine im Wasser 
lebende Zelle gemessen. Sie soli sich bei Ausfuhrung der Plasmolvse auf die 
Halfte ihrer Lange zusammenziehen, ihren Querdurcnmesser aber nicht andern. 
Dann war also urspriinglich der Salpeterwert des Zellsaftes nur haib so groB, 
als wir ihn bei Grenzplasmolyse fanden. Der diesem Salpeterwert entsprechende 
osmotische Druck herrscht also in der turgeszenten Zelle und nicht etwa der 
deni plasm olytischen Grenzwert entsprecheiide (doppelt so groBe). _ Nehmen wir 
zweitens an/ wir batten eine Zelle im Gewebeverband. Wir bestimmen 1) ihr 
Volum im Gewebeverband (V Gewebe), 2) ihr Volum nach Plasmolvse (V Plasm), 
3) ihr Volum nach volliger Wassersattigung (V Wasser). Der Salpeterwert dieser 
Zelle im Zustand der Plasmolyse (S Plasm.) kann direkt bestimmt werden. 
Durch Rechnung wird dann der Salpeterwert bei Wassersattigung (S Wasser) 
gef unden : 

V (Plasm.) S (Wasser) 

V (Wasser) S (Plasm.) 

Um den Salpeterwert der urspriinglichen Zelle im Gewebeverband zu fiuden, 
rechnet man: 

V (Gew~ebe) __ S (Plasm.) 

V (Plasm.) ~~ S (Gewebe) 

Ursprung und Blxjm 48 ) haben bei den Markzellen von Impatiens die 
verschiedenen in Betracht kommenden Werte bestimmt. Zunachst wurde der 
osmotische Druck bei Grenzplasmolyse zu 0,38 Mol. Rohrzucker gefunden. Dann 
wurden die Volumina der Zellen 1) im Gewebeverband, 2) bei Grenzplasmolyse, 
3) nach volliger Wassersattigung festgestellt, wobei diese Zellen als Zylinder be- 
trachtet werden konnten. In willkurlichen Einheiten ergaben diese d'rei Werte: 

1) 14122 2) 13 209 3) 14 779 

Daraus kann der osmotische Wert im Gewebeverband zu 0,35 und bei Wasser- 
sattigung zu 0,34 berechnet werden. Nunmehr konnte erst der Turgordruek er- 
mifctelt werden. Er betragt bei Wassersattigung nach der Tabelle von Ur sprung 46 ) 
9,3 Atm., und er ist bei Grenzplasmolyse naturlich 0,0 Atm. Sein Wert im 
Gewebeverband wird gefunden unter der Voraussetzung, daB die Volumzunahme 
im Gewebeverband sich zur Volumzunahme bei Wassersattigung wie die ent- 

913 V 9 5 

sprechenden osmotischen Drucke verhalt. Das gibt — = 5,5 Atm. 

Es ist anzunehmen, daB ein derartigyr Druck von 5,5 Atm. eine ganz gewohn- 
liche Erscheinung bei Pflanzenzellen ist, und^ daB haufig sehr viei Cohere Drucke 
vorkommen. Etwas Sic he res iiber diese wissen wir aber im allgemeinen nicht, 
weil Bestimmungen in der eben dargelegten Weise nicht ausgefuhrt worden sind 49 ). 

einem osmotischen Druck in einer Losung an sich die Rede ist, so soli das heiBen, 
die betr. Losung ware imstande, einen osmotischen Druck von der angegebenen 
Plohe zu entwickeln, wenn sie unter die Bedingungen zur Entwicldung osmotischen 
Druckes gebracht wiirde. 

48) Ursprung u. Blum 1920 Biol. Cbl. 40 203. 

49) Die ausgedehnten Ufitersuchungen von Ursprung u. Blum (Ber. Bofc. 
Ges. 1916 34 539 ; 1918 30 577 u. 599 ; 1949 37 453) haben gezeigt, daB all- 
gemein die Zellen im Gewebeverband eine Saugkraft besitzen, d. h. daB sie 
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In der Literatur findet man freilich zahllose Angaben liber die Grofie des 
osmotischen Druckes. ^ Sie sind alle in der Weise gewonnen, daB man zu dem 
osniotisehen Wert bei Grenzplasmolyse, der an der Pflanze bestimmt wurde, 
den maximalen osmotischen Druck aus einer Tabeile entnommen hat. Manchmal 
ist wenigstens eine Korrektur angebracht, insofern die Volumverldeinerung bei 
der Plasmolvse beriicksichtigt wurde, manchmal fehlt aueh diese. In Wirklichkeit 
haben also nur die soichen Bestimmungen zugrunde liegenden plasmolytischen 
Versuche Wert, die Angaben von Drucken aber durchaus nicht. Immerhin ge- 
wahrt die GroBe des osmotischen Wertes einen gewissen Einblick in die GroBe 
des Turgordrucks. Zellen, deren Membran gleich dehnbar ist, werden einen 
urn so hoheren osmotischen Druck geben konnen, je holier ihr osmotischer Wert 
bei Grenzplasmolyse ist. Von diesem Gesichtspurikt aus mogen einige Angaben 
liber die osmotischen Werte einiger Zellen hier Platz finden. 

Im allgemeinen findet man bei Land- und Stifiwasserpflanzen 
0,15 — 0,3 Mol. KN0 3 5 °) ; ein Salpeterwert unter 0,1 Mol. KN0 3 wird 
selbst bei Hungerzustanden nicht erreicht; im Jungholz von Pinus 
und Populus wurde 0,5 51 ), in der Zwiebel und der Zuckerrtibe 0,5 bis 
0,56 62 ), in den Markstrahlen von Pinus 0,7 51 ), in den Knoten der 
Gniser 0,8 — 1,2 53 ), in den Blattern der Mangrovepflanze bis zu 
1,5 54 ), in gewissen W listen pflanzen sogar bis zu 3,0 Mol. KN0 3 55 ) 
gef unden. 

Der osmotische Wert ist in benachbarten Zellen keineswegs 
gleich; selbst innerhalb eines Gewebes finden sich sehr betracht- 
liche Schwankungen bzw. Regulationen. Wenn eine Zelle wachst, so 
rnufi ja mit der Wasseraufnalnne eine Verdiinnung des Zellsaftes, 
also eine Abnahme des osmotischen Wertes eintreten; wenn eine 
solclie im allgemeinen nicht oder nicht dauernd nachzuweisen ist, 
so liegt das eben daran, dafi eine Neubildung osmotisch wirksamer 
Substanz stattfindet, die rasch zur Wiederherstellung der alten Ver- 
haltnisse ftihrt. Vor allem aber wirken zahlreiche AuBenfaktoren 56 ) 
a uf den osmotischen Wert des Zellsaftes ein. Am auffallendsten 
sind die Regulationen, wenn die Zellen in konzentrierten Substraten 
kultiviert werden; wahrend hdhere Pflanzen nur ein sehr begrenztes 
Anpassungsvermogen an starkere Substratkonzentrationen besitzen, 
verhalten sich die Schimmelpilze in dieser Hinsicht ganz anders. 
Eschenhagen 57 ) zeigte, daB Aspergillus niger, Penicillium glaucum 
und Botrytis cinerea auf Glukoselosungen von 51 — 55 Proz., auf 
Glyzerinlosungen von 37 -—43 Proz. und auf Kochsalzlosungen von 
12 — 18 Proz. noch zu wachsen vermogen. Raciboeskx 58 ) sah auf 
vollig konzentrierten Kochsalzlosungen bei Aspergillus glaucus noch 
Wachstum eintreten, und eine Torula wuchs sogar noch auf kon- 
zentriertem Chlorlithium. Da nun der osmotische Wert des Zell- 
saftes den der Umgebung tibersteigen muB, so werden die Zellen 


nicht wassergesattigt sind, somit keineswegs den maximalen osmotischen Druck 
besitzen, den sie erlangen konnen. 

50) Stance 1892 Bot. Ztg. 50 253. be Vexes Jalirb. wiss. Bot. 14 556. 
Pfeffer Physiologie 1 121. 

51) Wieler 1887 Jahrb. wiss. Bot. IS 82. 

52) Pfeffer Physiologie 1 121. 

53) Pfeffer 1893 Druck- und Arbeitsleistung. Abb. Kgl. Ges. d. Wiss. 
Leipzig 20. 

54) Faber 1913 Ber. Bot. Ges. 31 277. 

55) Fitting 1911 Zeitschr. f. Bot. 3 209. 

56) Blum 1916 Beihefte z. Bot. Gbl. I 33 339. 

57) Eschenhagen 1889 EinfluB von Losungen verschiedener Ivonzentration 
auf Schimmelpilze. Diss. Leipzig. 

58) Raciborski 1905 Bull Acad. Orac. S. 461. 
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dieser Pilze ungewohnlicli hohe osmotische Werte liaben. In manchen 
Fallen durften solche hohe osmotische Werte durch Eindringen der 
Nahrlbsung in die Zelle verursacht sein; insbesondere Bakterien und 
Cyanophyceen haben ein sehr permeables Protoplasma. Andererseits 
erfolgt vielfach auch Bildung osmotisch wirksamer Substanz im Zell- 
mnern. Die chemische Natur der dabei entstehenden Stoffe ist noch 
ganz unklar 59 ). Eine derartig hohe Xnnenkonzentration ist natiir- 
lich nur dann moglich, wenn auch die AuBenfliissigkeit einen starken 
osmotischen Wert hat; bringt man eine Zelle, die bisher etwa in einer 
hochkonzentrierten Zuckerlosung gelebt hat, in Wasser, so wird jetzt 
ein sehr holier osmotischer Druck entstehen und mat seiner ganzen 
Grofie einseitig auf der Wand lasten, so dafi diese platzt. Wie 
wir alsbald zeigen werden, kommt ein solches Zerspre-ngen der Mem- 
bran durch den osmotischen Druck in einigen Fallen im normalen 
Entwicklungsgang der Pflanze vor; im allgemeinen aber wird der 
osmotische Druck so reguliert, dafi er nur zu einer Spannung der 
Zellhaut innerhalb ihrer Elastizitatsgrenze fiihrt. 

Fragen wir nun nach der Bedeutung des osmotischen Druckes. 
In vielen Fallen, z. B. gerade bei Rube und Zwiebel, wird man ihn 
als eine Nebenwirkung der Anhaufung groBer Mengen von Reserve- 
stoffen betrachten und sogar geneigt sein, diese Nebenwirkung fur 
eine unerwuns elite zu halten, da die meisten Reservestoffbehalter 
das Bestreben haben, die osmotische Wirkung ihres Inhaltes durch 
Umwandlung in hochmolekulare und unlosliche Verbindungen (z. B. 
Starke) aufzuheben. Zweifellos hat aber in anderen Fallen die 
Pflanze von einem hohen osmotischen Druck Nutzen. Auch wenn 
wir ganz davon absehen, daB der osmotische Druck im allgemeinen 
das Wachstum zu untersttitzen scheint, mtissen wir ihm eine wic-htige 
Rolle zuschreiben, da tatsachlich jugendliche Zellen nur durch 
ihn eine gewisse unentbehrliche Festigkeit erlangen. Wie das 
moglich ist, ist leicht einzusehen. Der Druck delint die zarten 
Haute; die Dehnung geht so weit, bis die elastische Gegenwirkung 
der Haut dem Turgordruck gleichkommt; die gedehnte Haut aber 
widerstrebt jeder weiteren Deformation energischer wie zuvor, sie 
ist also fester. Die Zunahme der Festigkeit mit der Dehnung wird 
gut illiistriert durch das Verhalten eines dunnwandigen Kautschuk- 
ballons, der im aufgeblasenen Zustand sehr formbestandig, ohne 
Spannung seiner Wand aber sehr wenig fest ist. Die Vcrwendung 
dieser Festigkeit ist nun aber im Pflanzenreich eine beschrankte ; wir 
finden sie bei niederen Organismen, die im Wasser leben oder nur 
in feuchter Luft fortkommen ; bei den hoheren Pflanzen tritt sie uns 
ganz iiberwiegend in den jungen, noch wachstumsfahigen Teilen ent- 
gegen; spater ubernimmt die sich verdickende Wand die Festigung in 
der Pflanze. Im allgemeinen sind demnach die spezifisch mecha- 
nischen Elemente der Pflanze durch derbe Membranen aus- 
gezeichnet;- daB aber auch bei ihnen gelegentlich dtinne Wande in 
Verbindung mit hohem osmotischen Druck yorkommen, hat Con- 
rens 60 ) an den Haaren von Aristolochia gezeigt, deren diinnwandige 

59') Heixsius von Mayenburg 1901 Jahrb. wiss. Bot. 36 381. Pantanelli 
1904 Jahrb. wiss. Bot. 40 303. Raciborski 1905 zit. in 58. 

60) Correns (1891 Jahrb. wiss. Bot. 22 161) gibt 7 1 /* Proz. KNO s an. 
Diese Angabe mnO verkleinert werden, da die Zelle sich vor der Plasmolvse um 
20 — 30 Proz. verkurzt. 
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Gelenkzelle einen Salpeterwert von etwa 5 Proz. aufweist und dem- 
entsprecliend einen hohen Turgordruek entwickeln kann, der ihr dann 
eine bedeutende Pestigkeit verleiht. Die Ver wen dung gespannter 
diinner Haute an Stelle von derbwan digen, spannungslosen erklart 
sich ftir die wachsenden Teile der Pflanze dadurch, dafi eben derbe 
Zellhaute meist wachs turns unfahig sind. Ereilich hat die Verwendung 
des Turgordruckes zur Pestigung, fiir die j ungen Teile auch ilire 
Gefahren; an jedem warmen Sommertag sieht man diese welk werden; 
dann ist ihr'e Pestigkeit durcli zu grofien Wasserverlust vernichtet. 

Von Interesse ist jetzt ftir uns, zu sehen, wie stark die Zell- 
wande in der Pflanze osmotisch gedehnt sein konnen. Man stellt das 
fest, indem man die Verkiirzung mifit, die bei der Aufhebung des 
Turgors eintritt. Den Turgor aber hebt man durch Anwelken, durcli 
Toten in heiBein Wasser oder endlich durch Plasmolysieren auf. 
Es zeigt sich dann, daB alle wachsenden Zellwande in der Pflanze 
stark gedehnt sind; in der Regel treten mit Aufhebung des Turgor- 
druckes Verkiirzungen von 3 — 20 Proz. auf, im Durchschnitt etwa 
10 Proz. 61 ). Eine besonders starke Verkiirzung bis zu 40 Proz. 
tritt an den Stielen von Coprinus auf 62 ). 

Bei erwachsenen Zellen ist die Dehnbarkeit der Zellhaut in der 
Regel eine so geringe, dafi eine nennenswerte Kontraktion bei der 
Plasmolyse niclit zustande kommt. An Ausnahmen fehlt es freilich 
niclit; es gibt ausgewachsene Zellen, die sich sogar durch hochgradig 
dehnbare Wande auszeichnen. Wir werden solche z. B. in den Blatt- 
gelenken kennen lernen und erfahren, welche wichtige Rolle sie bei 
den Bewegungen vieler Blatter spielen. An dieser Stelle sei nur er- 
wahnt, dafi solche Zellen auch bei gewissen StaubgefaBen, so nament- 
lich denen der Cynareen, vorkommen; ja diese Zellen sind sogar wohl 
die dehnbarsten im ganzen Pflanzenreich, denn Pfeffeu 63 ) fand, dafi 
sie sich bei der Plasmolyse auf die Halfte ihrer bisherigen Lange 
kontrahieren. Auch die schon einmal genannten Gelenkzellen der 
Aristolochiahaare 60 ) sind sehr stark dehnbar; sie nehmen durch den 
osmotischen Druck um ca. 30 Proz. an Lange zu und konnen mecha- 
liisch um weitere 30 Proz. gedehnt werden, ohne daB eine bleibende 
Deformation eintritt. 

Bewegungen. Aus der geschilderten Wirkung des osmotischen 
Druckes auf die Zellhaut ergibt sich ohne weiteres die Mogliehkeit 
von Bewegungen, die durch diesen Druck zustande kommen. Be- 
tracliten wir zunachst die einzelne Zelle, so kann an ihr eine einfache 
Verlangerung, also eine geradlinige Bewegung eintreten, wenn ent- 
weder der osmotische Druck, oder wenn die Dehnbarkeit der Mem- 
bran znnimmt. Entsprechendes gilt bei Abnahme des osmotischen 
Druckes bzw. der Pehnbarkeit der Haut ; die Zelle verktirzt sich 
geradlinig. Ist aber die Zellmembran nicht ringsum gleich beschaffen, 
so wird eine Aenderung im osmotischen Druck stets zu einer Gestalts- 
veranderung ftihren. Das bekannteste derartige Vorkommnis liefern 


61) de Vries 1877 Unters. iiber die mech. Ursaeherx der Zellstreckung. 
Leipzig. Schwendener u. Krabbe 1893 Jahrb. wiss. Bot. 25 323. Nack 
Trondle 1917 Ziiricher Vierteljahrschr. 62 371 ist die Verkiirzung naeh Plasmo- 
lyse stark verschieden von der nach Abkochen. Bei letzterer soli die Elastizitiit 
der Zell wand geiindert werden. 

62) . Knoll 1909 Sitzber. Wien. Akad. 118 I 576. 

63) Pfeffer 1892 Energetik. (Abh. Kgl. Ges. d. Wiss. Leipzig 18 166). 
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uns die Bewegungen der S pal Miffn ungen, die schon frtiher besprochen 
warden mufiten. Jeder Blick auf eine Abbildung einer Spaltoffnung 
zeigt, dafi in ihren Schliefizellen die Konvexseite eine dunnere und 
darum dehnbarere Membran besitzt, als die Konkavseite. Bei Zu- 
nahme des osmotischen Druckes verstarkt sich also die sclion be- 
stehende Ivriimmung in der Zelle. Man kann sich leicht vorstellen, 
dafi durch passende Anbringung resis'tenter Membranteile eine zylin- 
drische Zelle mit ZunaJime ihres Innendrucks nicht nur eine ein- 
fache Kriimmung, sondern auch Torsionen und Windungen machen 
kdnnte, wie sie in Fig. 79 (S. 219) dargestellt sind; die in der 
Natur vorkommenden gedrehten und gewundenen Zellen vefdanken 
ihre Gestalt aber wohl kaum je dem osmotischen Druck, slondern 
stets Wachstumsvorgangen. 

Viel haufiger als an Einzelzellen kommen durch Turgeszenz- 
anderung bedingte Bewegungen bei vielzelligen Geweben vor. In- 
dem hier die einzelnen Zellen ungleicli osmotisch gedehnt werden, 
kommt es zu den so verbreiteten Gewebespannungen, von denen. schon 
in Kapitel 1 (S. 18) die Rede war. In den frtiher erwahnten 
Fallen handelte es sich urn Stengel oder ahnliche Gebilde, deren zen- 
trale Teile ein starkeres Verlangerungsbestreben hatten, als die peri- 
pheren; die Folge war eine Dehnung der peripheren Teile, eine Kom- 
pression des Zen trims, und die Gesamtlange des Organs ergaB sich 
aus der Resultante zwischen diesen entgegengesetzten Bestrebungen 
der Teile. 

Solange nun die antagonistisch wirksamen Teile in der Weise 
verteilt sind wie im normal wachsenden Stengel, kann mit jedem 
Wechsel der Turgordehnung wohl eine Aenderung der Lange des 
ganzen Organs zustande kommen, aber niemals eine Krummung, 
Drehung etc. Die Bedeutung soleher Spannungen, die sehr weit ver- 
breitet- sind, dtirfte eine rein mechanische sein; denn so gut wie die 
Turgorspannung die Einzelzelle festigt, so wird ein Stengel auch 
durch die Gewebespannung gefestigt. 

Im typischen Stengel etc. sind also die nach Isolierung sich ver- 
kiirzenden Gewebe allseits gleichmafiig um den komprimiertenZentral- 
teil angeordnet. Soweit diese gleichmafiige Verteilung aufhort. 
treten Kriimmungen ein. In der Natur kommen diese aufierordentlich 
haufig vor, wenn die eine Langsh&lfte des betreffenden Organs an 
Turgorkraft gewinnt oder verliert. Im Experiment kann man eine 
solche Krummung durch Gewebespannung ungemein leicht, erzielen, 
wenn man einen wachsenden Stengelteil (etwa einen Bliitenstiel von 
Taraxacum, vgl. S. 18, Fig. 13) der Lange nach spaltet; die inneren 
Teile konnen ihrem Ausdehnungsbestreben folgen und werden konvex ; 
die aufieren verktirzen sich und werden konkav. 

Bewegungen, die durch den Turgor vermittelt werden, konnen 
offenbar rtickgangig gemacht werden, wenn ihre Ursache rtick- 
giingig gemacht wird; die Dehnungen der Zellmembranen sind 
ja elastische. Solche Bewegungen nennt man Variations - 
bewegungen und stellt sie in Gegensatz zu den Wachstums- 
oder Nutationsbewegungen. Diese pflegen zwar auch mit osmo- 
tischer Dehnung zu beginnen und sind deshalb in den ersten Stadien 
durch Plasmolyse rtickgangig zu machen; nach kurzer Zeit ist aber 
die osmotisch gedehnte Membran gewachsen, also dauernd ver- 
langert, und damit ist die betreffende Bewegung fixiert. Die Be- 
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wegung durcli Waclistum kann wie die durcli Turgor eine geradlinige 
Verlangerungj eine Krlimmung, Torsion etc. sein. Hierauf naher ein- 
zugehen, hat keinen Zweck, da die Analogic mit den Variat'ions- 
bewegungen eine vollkommene ist. (Ueber das Waclistum selbst vgl. 
man Kap, 1). Dagegen dlirften noch einige Berner kiingen allge- 
meiner Natur hier am Platze sein. 

Bei alien Bewegimgen, ob diese nun durch Wachstum oder Turgor 
vermittelt werden, bedarf es eines gewissen Aufwandes an Energie 
zur Ueberwindung auBerer und innerer Widerstande. Wahrend die 
inneren Widerstande wenig bekannt sind, verdanken wir Pfeffer 5 ) 
eine eingehende Experimentaluntersuchung liber die auBeren. Sie 
kbnnen auBerordentlich gering sein, wenn die Pflanze geradlinig in 
Wasser oder Luft wachst, sie nehmen aber hohe Werte an, z.B. wenn 
die Wurzel in den Bo den eindringt und Erde oder gar Felsen aus- 
einandertreibt, Audi bei Krtimmungen mufi oft bedeutende Arbeit 
geleistet werden; diese wird urn so grofier, je mehr die Krlimmungs- 
zone basal liegt, je grofier also die Last des passiv aufzurichtenden 
Pflanzenendes ist. 

DaB die Energie zu solchen Leistungen bei Variationsbewegungen 
nur durch den osmotischen Druck geliefert wird, leuchtet ein. Da 
aber beim Plachenwachstum der Zellhaut, wie friiher besprochen 
wurde, durch Ausscheidungsenergie ungleich groBere Krafte ent- 
wickelt werden, als durch den osmotischen Druck, so kcmnte man 
denken, diese Ausscheidungsenergie spiele auch bei den AuBen- 
leistungen wachsender Pflanzen eine bedeutende Rolle. .Nach den 
Untersuch ungen Pfeffers kommen jedoch diese Aufienleistungen 
ausschlieBlich durch den Turgordruck zustande, die Pflanze 
vermag aber den vollen Turgordruck auf die Ueberwindung von 
Widerstanden zu verwenden. 

Ohne auf Details einzugehen, erwahnen wir nur, daB Pfeffer 
durch Eingipsen der Pflanzenteile fiir eine gute, uberall anliegende 
Widerlage sorgte, und daB er dann durch geeignete Apparate den 
Druck bestimmen konnte, der den von der Pflanze zur Entfernung 
der Widerlage aufgewendeten Druck aquilibrierte. Die so gemessenen 
Aufiendrucke der Pflanze erreichen oft Werte bis zu 12 Atmospharen. 

Solange die Zelle von auBen her keinen Widerstand in ihrem 
Ausdehnungsbestreben findet, verwendet sie den ganzen osmotischen 
Druck zur Dehnung der Membran. Nach dem Eingipsen wird aber 
die gedehnte Wand durch Wachstum entspannt, und in dem MaBe, 
wie die Entspannung der Membran fortschreitet, wird der osmotische 
Druck auf die Widerlage iibertragen. Nach vdlliger Entspannung 
kann also endlieh der gesamte Innendruck zur Leistung auBerer 
Arbeit verwendet werden, und in manchen Fallen schreitet mit der 
Zunahme des Widerstandes nicht nur die Entspannung der Zellwand 
bis zum Endziel vor, sondern es kommt sogar zu einer Steigerung 
des osmotischen Druck es liber sein Normalmafi. 

Schleuderbewegungen. 

Als eine erste Gruppe von Bewegungserscheinungen betrachten 
wir die Schleuderbewegungen, die an reifenden Prlichten, an 
Sporen etc. stattfinden. Diese Bewegimgen sind habituell cladurch 
ausgezeicbnet. daB sie sehr plstzlich eintreten. Und die Schnelligkeit 
wird in der Weise ermoglicht, daB zunachst nur Spann ungen 

Ben eck e u, Jost, Pflanzenpbysiologie. Bd. II. 16 
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zwischen Geweben, Zellen oder Zellteilen ausgebildet werden, die sich 
dann in einem Augenblick ausgleichen. Dieselbe Erscheinung haben 
wir schon bei den hygroskopischen Bewegungen kennen gelernt, wo 
neben den langsamen, mit jeder Wasserzufuhr oder Wasserabnahme 
sich wiederholenden Schwingungen auch ruckweise Bewegungen auf- 
treten. Gerade die erste Oeffnung der trockenen Kapseln pflegt 
durch Ausgleich von Spannungen plotzlich zu erfolgen, und nicht 
selten werden dabei Teile der Fruchtwand oder die Samen weg- 
geschleudert. Die jetzt zu besprechenden Sckleuderbewegungen sind 
in biologischer Hinsicht diesen Bewegungen trockener Friichte direkt 
an die Seite zu stellen. Sie stehen ihnen aber auch in Bezieliung 
auf die Mechanik ihrer Ausfiihrung nahe; der Unterschied liegt 

nur darin, dab die Spannungen bei den frtiher 
beobachteten Erscheinungen durch Quellung 
der Membran oder Kohasion des Ftillwassers be- 
dingt sind, wahrend sie bei den jetzt zu be- 
sprechenden auf osmotischem Druck beruhen. 

Wir beginnen mit Fallen, in denen die 
Spannung in einer einzelnen Zelle auftritt, 
zun&chst mit den Sporenschlauchen (Asci) der 
Ascomyceten 64 ), als deren ersten Vertreter 
wir einen Ascobolus betrachten. Die Asci 
(Fig. 87 I), sind langgestreckte Zellen, die in 
ihrem Innern acht junge Zellen, die Sporen, 
erzeugt haben, daneben aber noch die nor- 
malen Zellbestandteile besitzen : ein wand- 
standiges Protoplasma von oft selir geringer 
Machtigkeit und einen osmotisch wirksamen 
Zellsaft. Die Asci sind zu vielen Taus'enden 
in einer Flache (dem Hymenium) vereinigt und mit sterilen, schmalen 
Zellen (Paraphysen) untermischt. Bei der Reife des Ascus tritt nun 
offenbar eine bedeutende Zunahme seines osmotischen Druckes und 
dadurch eine Grobenzunahme ein (Fig. 87 11), die in Langs- und 
Querrichtung leicht zu dem Doppelten der urspriinglichen Dimen- 
sionen fiihren kann. Wird der Ascus angeschnitten oder plasmoly- 
siert, so zieht er sich auf seine anfangliche Grobe zurtick, und damit 
ist bewiesen, dab die Vergroberung nicht auf Wachstum beruht. Im 
Verlaufe der natiirlichen Entwicklung aber kommt schlieblich ein 
Moment, in dem eine zirkumskripte Wandpartie an der Ascusspitze 
dem Druck des Inlialtes nicht mehr widerstehen kann und platzt 
(Fig. 87 III). Durch das entstandene Loch wird unter dem Druck 
der elastisch sich kontrahierenden Membran der ganze Zellinhalt 
in die Luft geschleudert, bei Ascobolus oft 7 und mehr Zentimeter, 
bei Sordaria fimiseda sogar 15 cm hoch; die Wand selbst schnurrt 
dabei auf ihre frtihere Grobe zurtick. Bei Ascobolus pflegt eine 
grobe Anzahl Asci zu gleicher Tageszeit, namlich zwischen 1 und 
3 Uhr nachmittags, zu platzen, nachdem schon am Abend zuvor die 
Streckung und mit ihr ein Heraustreten aus der Hymenialflache 
begonnen hat. Die Ejakulation erfolgt um diese Zeit auf ganz 
geringe Erschtitterungen hin, -die vermutlich in der Weise wirksam 
sind, dab sie eine kieine Biegung des Ascus herbeiftihren und damit 
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Fig. 87. Ascobolus furfura- 
ceus. iJ unger Ascus. II 
Reifer Ascus. /ZZEntleerter 
Ascus. Vergr. 150. Nach 
de Bars’ 04 ). 


64) Vgl. de Bary 1884 Morphologic u. Biologie d. Pilze. Leipzig. 
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die Spann ung der Membran liber die Leistungsfahigkeit der Spitzen- 
partie steigern. Es kann kaum bezweifelt werden, daB auch ohne 
solche Erschiitterungen endlich die Schleuderbewegung erfolgen wiirde. 
— Die bestimmte Periodizitat in den Ausschleuderungen von Sporen, 
die sich in einem Hymenium tagelang wiederholen, hangt offenbar 
mit dem Liciit zusammen, worauf wir hier nicht eingehen konnen 65 ). 
Audi weitere Details in der Art des Oeffnens der Asci konnen 
wir nicht besprechen; nicht uberall erfolgt die Oeffnung wie bei 
Ascobolus mit einem Deckel. 

Ein gewisses Interesse aber beanspruchen noch diejenigen Asci, 
bei denen die Sporen einzeln, eine nach der anderen, ausgeschleudert 
werden. So verhalten sich manche Pyrenomyceten, z. B. Sphaeria 
scirpi 66 ). Vor Beginn der Sporenausschleuderung tritt hier schon 
eine plotzliche Streekung des Ascus auf die dreifache Lange ein; sie 
kommt dadurch zustande, daB eine auBere Lamelle der Ascuswand 
durchrissen wird und zusammenschrumpft, wahrend die innere Lamelle 
sich delint (Fig. 88) ; es bestand also eine Spannung zwischen zwei 
zuvor nicht untersclieidbaren Wandschichten. Bei der starken Deh- 
nung des Ascus riicken die Sporen, die hier mehrzellig sind, nach 



Fig. 88. Fig. 89. Fig. 90. 

Fig. 88. Sphaeria scirpi. 1 Gestreckter Ascus; die auBere Haut durchrissen. 
II Die letzte Spore noch unausgeschleudert. Ill Leerer Ascus. Nach Pfeffek, 

Pfianzenphys., 1. Aufl. 

Fig. 89. Pilobolus. Schematischer Langsschnitt. t oberes Ende der Tragerzelle, 
r RiBstelle, Sp Sporangium. Nach DE Bary 65 ). 

Fig. 90. Frucht von Ecballium Elaterium. Im Langsschnitt. 

der Spitze vor, und bald wird die oberste durch eine Oeffnung aus- 
geschleudert. Bei der dabei stattfindenden Kontraktion verkiirzt sich 
der Ascus nur wenig, denn die nachste Spore verschlieBt alsbald die 
Oeffnung wieder und macht einen weiteren Austritt des Zellinhaltes 
unmoglich. Nunmehr erfolgt erneute Zunahme des Druckes imlnnern 
des Ascus, bis auch die zweite Spore aus der engen Oeffnung aus- 
getreten 1st etc. Erst nach volliger Entleerung verkiirzt sich der 
Ascus sehr betrachtlich, zugleich aber zeigt sich seine Membran auf- 
fallend gequollen, und deshalb ist es sehr wahrscheinlich, daB hier 
das Ausschleudern nicht durch den osmotischen Druck oder wenig- 
stens nicht durch ihn allein bewirkt wird, sondern daB die Quellung 
der Zellmembran bei diesern ProzeB mitbeteiligt ist Auch bei vielen 
anderen niederen Organismen werden die Sporen durch Aufquellen 
bestimmter Wandteile aus ihren Mutterzellen ausgepreBt 

65) Nach Falck (1916) Mykol. Unters. u. Ber. II S. 77) soil die Warme 
die Sporenausschleuderung bediugen. Diese Arbeit ist mir nur aus dem Referat 
ira Bot. Cbl. 135 53 bekannt. ... ‘ 

.66) Pringsiieim 1858 Jahrb. wiss. Bot. 1 189. 


16 
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Osmotisclie Wirkungen sind aber zweifellos im Spiel bei der 
Abschleuderung der Sporen von Empusa und Verwandten und der 
Sporangien von Pilobolus. Wir halten uns an die bei Pilobolus 
crystallinus gegebenen Verhaltnisse 64 ). Da findet sich eine Trager 
zelle (t, Fig. 89) die stark angeschwollen ist und mit ihrem Ende 
in das ihr aufsitzende Sporangium (sp) hineingewolbt ist. Hat der 
osmotisclie Druck in dem Trager eine gewisse Hohe erreicht, so reibt 
dessen Membran an der Stelle r mit ringformigem Rib auf, und sein 
Inhalt wird unter Kontraktion der Wand genau in der gleichen 
Weise ausgeschleudert, wie der des Ascus von Ascobolus. Die aus- 
spritzende Eltissigkeit trifft aber hier auf das Sporangium und treibt 
dieses eventuell bis zu einem Meter hoch in die Luft. 

Eine Reihe von weiteren Beispielen soil zur Illustration von 
Schleuderbewegungen dienen, bei denen nicht eine einzelne Zelle, 
sondern viele Zellen, die zur Erzielung der Bewegung notigen 
Spannungen herstellen. Die Einrichtung, die wir z. B. bei der Spritz- 
gurke (Ecballium Elaterium) antreffen B7 ), erinnert freilich noch voll- 
kommen an den Schleudermechanismus von Ascobolus. Die langlich- 
eiformige Erucht (Eig. 90) wendet durch eine Krummung ilires Stieles 
die Basis nach oben. Sie besteht aus einer Wand, die aus vielen 
Zellschichten zusammengesetzt ist, und aus einem schleimigen Inhalt, 
der die Samen umschliebt. Wenn die Erucht reif ist, was sich auber- 
lich an ihrer beginnenden Gelbfarbung erkennen labt, lockert sich das 
an den Eruchtstiel anschliebende Stiick der Eruchtwand und wird 
dann auf eine leise Beruhrung der Erucht hin, schlieblich wohl auch 
ohne weiteres Zutun, wie der Kork aus einer Champagnerflasche 
ausgeschleudert. Gleichzeitig entleert sich der schleimige Inhalt der 
Erucht mit den Samen, und diese werden mit grober Gewalt auf 
weite Entfernungen fortgeschleudert. Dab sich die Eruchtwand bei 
diesem Prozeb kontrahiert, kann man direkt sehen; Messungen be- 
statigen es auberdem. So wurde in einer noch nicht ganz reifen 
Frucht eine Kontraktion in der Langsrichtung von 100 auf 86, in der 
Quere von 100 auf 84 konstatiert; wahrscheinlich wurde an ganz 
reifen Exemplaren die Verkiirzung noch ausgiebiger ausfallen, doeh 
lassen sich an solchen, weil sie leicht explodieren, nicht gutMessungen 
ausftihren. Es mub also zuvor eine Spannung der Eruchtwand be- 
standen haben. 

Diese beruht nach Guttenbekg 68 ) darauf, dab eine Innen- 
schicht der Fruchtwand, die aus derbwandigen Zellen aufgebaut ist, 
durch den Turgordruck der Innenzellen gespannt wird. Das, was 
eben als schleimiger Inhalt der Frucht in der Umgebung der Samen 
bezeichnet wurde, besteht aus zum Teil recht groben, plasmaarmen und 
zellsaftreichen Parenchymzellen, in denen ein osmotischer Wert von 
mehr als 10 Proz. KN0 3 nachzuweisen ist. Demen tsprechend mtissen 
diese Zellen einen sehr ansehnlichen Turgordruck erzeugen konnen. 

In der Mehrzahl der Palle freilich kommt die Spannung in 
anderer Weise zustande, namlich durch das verschiedene Aus- 
dehnungsbestreben differenter Zellagen, kurz gesagt, durch Gewebe- 
spannung. Als erstes Beispiel betrachten wir Impatiens 69 ). Der 

67) Hildebrand 1873 Jahrb. wiss. Bot. 9 235. 

68) v. Guttenberg 1915 Ber. Bot. Ges. 33 20. 

69) Eichholz 1885 Jahrb. wiss. Bot. 17 543. An Impatiens schlieOt sich 
auch Lathraea an (Heinricher 1892 Sitzber. Wien. Akad. 101 (I) 423). 
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Fruchtknoten ist ftinffacherig, die Samen sitzen an der zentralen 
Placenta. Zur Eeifezeit losen sich die ftinf diinnen Scheidewande 
sowohl von der Placenta wie von der auberen Fruchtwand los, und 
letztere trennt sich in ftinf Klappen, deren jede vom Ansatz einer 
Scheidewand bis zu dem der nachsten reicht. An der vollig aus- 
gereiften Frucht gentigt nun eine leise Bertihrung, um eine Isolierung 
der ftinf Klappen herbeizufiihren, und jede derselben rollt sich, am 
unteren Ende beginnend, plotzlich uhrfederartig ein, stobt dabei an 
die Samen, und schleudert diese weg. Versucht man die aufgerollte 
Klappe wieder geradezubiegen, so bricht sie quer durch, plasmolysiert 
man sie aber, so hat jeder Widerstand gegen das Zuruckbringen 
in die alte Lage aufgehort. Damit ist schon erwiesen, dab es sich 
um eine osmotische Erscheinung handelt, und nahere Untersuchung 
ergibt denn auch, dab eine unter der auberen Epidermis gelegene 
Parenchymreihe als Schwellschicht funktio- 
niert, der die inneren Zellmassen als Wider- 
lage dienen. In der intakten Frucht ist dem- 
nach die Schwellschicht stark positiv ge- 
spannt, sie strebt sich zu verlangern, und sie 
’kann eine Verlangerung nach Isolierung der 
Klappen leicht ausfiihren, weil ihre Zellen 
sehr dehnbare Membranen und einen relativ 
hohen Salpeterwert (2,5 Proz.) haben. Ob 
die inneren Schichten der Wand den gleichen 
Druck, aber weniger dehnbare Membranen 
besitzen, oder ob auch ihr Turgordruck ein 
geringerer ist, scheint nicht untersucht zu 
sein ; eine Differenz in der Dehnbarkeit 
der Membranen gentigt ja tatsachlich zur 
Erzielung des Resultates. 

In ihrem Habitus ganz verschieden, im Mechanismus aber mit 
Impatiens tibereinstimmend, verhalt sich Cyclanthera explodens 70 ). 
Der Fruchtknoten dieser Pflanze besteht aus drei Oarpellen, aber er 
bildet nur an einer Verwachsungsnaht derselben eine Placenta aus, 
die zwei Reihen schief gestellter Samen tragt. Die Stelle, wo die 
Placenta innen ansitzt, kann man schon auberlich an der ganz asym- 
metrischen Frucht (Fig. 91 I ) erkennen, denn auf dieser Seite ist 
sie weniger ausgebaucht und nicht mit den groben Stacheln versehen, 
die sich auf der Gegenseite finden. 

Bei der Reife bricht nun die Fruchtwand, am Gipfel sich 
spaltend, in zwei Langshalften auseinander, die sich beide nach 
auben umbiegen, weil in ihnen eine entsprechende Gewebespannung 
besteht, wie bei Impatiens: eine innere Schwellschicht ist gegen 
das hypodermale Kollenchym gespannt. Eigenttimliche Vorrichtungen 
im Innern der Frucht bewirken dann das Ausschleudern der Samen. 
Die Placenta lost sich von der einen Fruchthalfte, der sie anfangs 
in ihrer Langsausdehnung angewachsen war, los, bleibt aber in 
fester Verb in dung mit der Spitze der anderen, bauchig gewolbten 
Fruchthalfte und~ wird deshalb, wenn diese sich plotzlich zurtick- 
krtimmt, in einem groben Bogen ruckwarts bewegt (Fig. 91 II ) ; 


70) Hildebrand 1873 zit. in 67. Jost Vorlesungen tiber Pflanzenphysio- 
logie 1. Aufl. 1904. Guttenberg 1910 Sitzber. Wien. Akad. 119 I 289. 



Fig. 91. Frucht von Cycl- 
anthera explodens. I Gesamt- 
ansicht. II Langsschnitt mit 
Andeutung der Oeffnungs- 
weise. p Placenta. Nach 
Hildebrand 67 ). 
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dabei losen sic-h die Samen von iiir ab und fliegen mit grofier 
Vehemenz durch die Luft. 

Aehnliche Spannungen, die zu Bewegungen ftihren, finden sich 
nicht nur an Frtichten 71 ), sondern auch anderwarts in der Pflanze, 
sie sind vor allem in den Bliiten recht verbreitet. Es sei nur daran 
erinnert, wie die Staubgefafie mancher Leguminosen (z. B. Spartium) 
im Schiffchen gespannt sind, beim Besuch der Bltite durch Insekten 
losschnellen und ihren Pollen ausschleudern. Hier handelfc es sich 
freilich um Spannungen, die durch Wachstum fixiert sind, und dem- 
entsprechend lafit sich auch in konzentrierten Salzlosungen die Ein- 
kriimmung nicht verhindern 7S ). Etwas anders verhalten sich die 
Staubgefafie der Urticaceen. Sie sind in der geoffneten Bltite nach 
innen gekrtimmt, so dab die Anthere die Basis des Eilamentes be- 
rtihrt. Die Konkavseite des Filamentes ist nun in Kompressions- 
spannung, nicht selten sogar in Fatten gelegt, und sucht sich aus- 
zudehnen; dies gelingt zunachst nicht, weil Hemmungen vorhanden 
sind. Auf den ersten Blick sollte man denken, der Kelch einerseits, 
der Fruchtknoten andererseits, zwischen denen die Anthere ein- 
geklemmt ist, bewirke die Hemmung. Allein, wieAsKENASx 73 ) zeigte, 
kann man ein Staubgefafi a us der Bltite herausnehmen, ohne dab 
die Geradstreckung des Filamentes erfolgt. Es ist namlich die 
Anthere mit der Basis des Staubfadens verklebt, und erst wenn dieser 
Widerstand tiberwunden ist, dehnt sich die Konkavseite aus, und 
gewohnlich offnet sich bei dem plotzlichen Ruck auch die Anthere 
und staubt ihren Pollen aus. Eine Bertihrung, eine Erwarmung 
kbnnen die Schleuderbewegung fbrdcrn, aber sie erfolgt schliefilicb 
auch ohne solche Einwirkungen, wenn der Druck groB genug ge- 
worden ist. Werden die Filamente plasmolysiert, so hort die Span- 
nung auf; diese beruht also ausschlieBlich auf dem osmotischen 
Druck. Die plasmolysierten Faden setzen aber dem Versuch, sie 
geradezustrecken, einen gewissen Widerstand entgegen, wohl weil 
ihre Konvexseite starker gewachsen ist als die konkave; letztere muh 
also beim Losschnellen auch den aus der grQBeren Lange der Konvex- 
seite entspringenden Widerstand tiberwinden. 

StaubgefaBe mit Schnellbewegungen finden sich noch z. B. bei 
Kalmia, Schizanthus, Lopezia, Stylidium 74 ). Auch andere Organe 
der Bltite konnen in Spannung geraten und bei deren Ausgleichung 
ansehnliche Bewegungen ausfuhren; so ist z. B. bei der Orchidee 
Eria das Labellum gegen die Sepala gespannt und klappt nach deren 
Niederdrtickung in der Richtung auf das Gynostemium zu 74 ). 

AuslSsung. Es ist des ofteren bei der Einzelbesprechung dieser 
Beispiele von Schleuderbewegungen darauf aufmerksam gemacht wor- 
den, dai3 die Ausgleichung der Spannung auch hier gewohnlich auf eine 
kleine Bertihrung, Erschtitterung etc. erfolgt, dah sie aber allerWahr- 
scheinlichkeit nach schliefilich, d. h. wenn die Spannung eine gewisse 
Grofie erreicht, auch ohne solche An s toil e eintritt. Zu beweisen ist 
das freilich schwer, denn offenbar geniigen, je mehr das Organ sich 
der Reife nahert, immer kleinere AnstSfie, schliefilich auch solche, 


71) Hexneicher 1915 Sitzber. Wien. Akad., math.-nat. Kl. I 124 181 
(Arceutnobium). 

72) Monch 1911 jBeih. Bot. CbL 27 83. 

73) Askenasy 1879 Verh. naturw. Verein Heidelberg (N. F.) 2. 

74) Goebel 1920 Die Entfaltungsbewegungen, Jena. 
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die bei jeder Beobachtimg unvermeidlich sind. Die Bedeutung dieser 
Anstbfie bleibt jetzt noch zu diskutieren. 

Wir haben ja schon oft yon „Anstofien £C gesprochen, mid wir 
haben gesehen, dab durch sie aufierordentlich haufig im Organismus 
aufgespeicherte Energie in Tatigkeit gesetzt wird; wir sagten dann, 
der Anstofi wirkt ausiosehd, oder er wirkt als Reiz. Bei Besprechung 
der pflanzlichen G'estaltung haben wir speziell auch eine derartige 
auslosende Wirkung einer Bertihrung, eines Kontaktes, gesehen, und 
wir werden in Kap. 5, 4 eine Menge von Bewegungserscheinungen 
kennen lernen, die durch Bertihrung ausgelost werden. Es fragt sich 
nun: haben wir die besprochenen Schleuderbewegungen etwa diesen 
spater zu behandelnden Reizbewegungen anzuschliefien, oder sind sie 
zu einer anderen Kategorie von pflanzlichen Bewegungen zu zahlen, 
zu den „endonomen“ Bewegungen? 

Von endonomen Bewegungen spricht man dann, wenn ein von 
aufien kommender Anstofi (Reiz) nicht nachzuweisen ist, wenn also 
innere Zustande die Bewegung bedingen (Kap. 6, 5). Nun ist nach 
dem oben Gesagten klar. dafi die Schleuderbewegungen bei Sporen 
und saftigen Ertichten endonom erfolgen konnen. Treten sie auf 
eine Bertihrung hin ein, so wird deren nachster Erfolg wahrscheinlicb 
nur in einer lokalen Vermehrung der Spann ung bestehen, wie jsie ,sonst 
bei der Weiterentwicklung des Organ es von selbst eintreten wiirde. 

Die Bertihrung liefert also zweifellos nicht die Energie fur die 
erfolgende Bewegung, sie lost nur bestehende Spannungen 
a us. Nun haben wir schon frtiher von Auslosungen im Organismus 
gehort, die man als Reizerschein ungen bezeichnet. Somit er- 
hebt sich die Frage, ob man die geschilderten Schleuderbewegungen 
wenigstens dann, wenn sie auf eine Bertihrung hin erfolgen, Jals 
Reizbewegungen bezeichnen kann. Wir glauben diese Frage im all- 
gemeinen verneinen 75 ) zu mtissen, weil bei echten Reizerscheinungen 
das lebende Protoplasma eine ganz unentbehrliche Rolle 
mit spiel t, wahrend davon hier keine Rede sein kann 76 ). Es gibt 
aber auch Schleuderbewegungen, die typ.is.che Reizbewegungen 
sind, und urn den Gegensatz zwischen diesen und den besprochenen 
in ein helleres Licht zu setzen, wollen wir eine solche jetzt betrachten. 

Die in Rede stehende Schleuderbewegung findet sich in der Bltite 
der Orchidee Oatasetum, deren Bau durch Fig. 92 erlautert wird 77 ). 
In I ist die ganze Bltite nach Entfernung von ftinf Perigonblattern 
dargestellt; man sieht das einzige erhalten gebliebene Perigonblatt, 
das grofie Lab ell um L Im Zentrum erhebt sich die Saule, an der 
in der Seitenansicht hauptsachlich zwei grofie hornartige Anhangsel, 
die sogenannten Antennen (an) auffallen. Betrachtet man die Saule 
von vorn (Fig. 92 //), so sieht man diese Antennen unter der Basis 
der machtigen endstandigen An there (a) ansitzen; wie bei alien 
Orchideen, sind auch hier die Pollenkorner miteinander vereinigt. 


75) Goebel hat gezeigt, dan bei den XJrticaceen die Schleuderbewegungen der 
Filament© auch durch It e i z e , die das Filament treffen, ausgelost werden konnen. 

76) Natiirlich spielt das Protoplasma bei der Herstellung der Spannungen 
eine Rolle. Aber bei der Auslosung der Bewegung dtirfte es sich um rein mecha- 
nische Verhaltnisse handeln; sie mtifite also auch noch erfolgen konnen, wenn 
es etwa gelange, einen solchen Schleudermeehanismus kurz vor der Explosion 
ohne Aenaerung der Spannung kaltestarr zu machen und dann zu beruhren. 

77) Darwin 1877 Die Befmchtung der Orchideen. 
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Die beiden so entstandenen „Pollinien“ sitzen einem Stiel (Stipes, st) 
auf, der durch ein Gelenk mit der Klebscheibe K verbunden ist 
(Fig. III). Die gegenseitige Lage dieser drei Organe ergibt sich 
aus Fig. IV 9 einem Langsschnitt durch das Saulchen. Man erkennt 
da, wie die Anthere, an langem Filament (/) ansitzend, nach unten 
umgebogen ist, und man bemerkt, dab der Stipes, der Klebscheibe 
und Pollinium verbindet, in scharfer Krummung um einen kleinen 
Gewebehocker, das sogenannte Rostellum, gelegt ist; genauer gesagt, 
ist der Stipes aus den auBersten Zellagen dieses Rostellum ent- 

standen und hat sich 
yon den tieferen Partien 
abgelost. Ebenso ist die 
Klebscheibe ein Teil des 
Rostellums. Hire nach 
hinten gewandte Seite 
ist allein klebrig. 

Wird nun eine sol- 
che Bliite bei geeigneten 
AuBenbedingungen, zu 
welchen vor allem eine 
gewisse Temperatur zu 
rechnen ist, an einer An- 
tenne leise mit einem 
Pinsel oder einem Stuck- 
chen Holz gerieben, so 
lost sich Stipes und Kleb • 
scheibe vom Rostellum 
ab; der Stipes streckt 
sich in seiner Langs- 
richtung gerade und 
wirft die Klebscheibe 
mit Macht nach vorn; 
diese Bewegung ist so 
heftig,dafi das ganze Pol- 
linium aus der Bliite aus- 
geschleudert wird und 
mit der Klebscheibe vor- 
an durch die Luft fliegt. 
Trifft es dabei auf ein 
Hindernis, so wird es mit der jetzt nach aufien gekehrten klebrigen 
Schicht der Klebscheibe befestigt. — Die biologische Bedeutung 
dieser Schleuderbewegung ist im groBen und ganzen klar; es ist eine 
der zahlreichen interessanten Einrichtungen, die man bei Orchideen 
zum Zwecke der Polleniibertragung durch Insekten vorfindet. Auf 
biologische Details haben wir hier nicht einzugehen ; uns interessiert 
einmal die Art und Weise der Spannung im Stipes, welche ja offen- 
bar die mechanische Ursache der Bewegung ist, andererseits die Be- 
deutung der Beruhrung der Antenne. 

Der Stipes hat einen sehr eigenartigen Bau 78 ). Die Epidermis- 
zellen haben an ihrer Basis einen im stumpfen Wink el ihnen ange- 
fiigten Fortsatz, der sich schlauchformig in die unten liegenden 


78) V. Guttenberg 1915 Jahrb. wiss. Bot. 56 374. 
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Fig. 92. I— III Catasetum saccatum nach Darwijst. 
I Bliite nach Entfernung von 5 Perigonblattern. II 
Saulchen von vorn. Ill Pollinium und Klebscheibe. 
IV Langsschnitt durch ein Catasetumsaulchen nach 
der Natur. a Anthere, ant (an) Antenne, /'Filament, 
K Klebscheibe, St Stiel, p Pollinium, T'Trennungszone 
der Klebscheibe vom Rostellum, N Narbenhohle, 
l Labellum. 
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Faserzellen einkeilt. Diese liegen in etwa 5 Schicliten unter der 
Epidermis und besitzen wie diese eine Z ellwand von ungewohnlicher 
Dicke. Unter ihnen liegt ein Trennungsgewebe plasmareicher Zellen, 
deren Wand aufgelost wird. Die Spannung in dem Stipes soli nach 
Guttenbehg auf Turgordruck und Gewebespannung beruhen ; es ist 
aber wenig wahrscheinlich, daB so dickwandige Zellen durcli den 
osmotischen Druck irgendwie gedehnt werden konnen. Wahrschein- 
lich ist, daB die Schicliten der Zellwand gegeneinander gespannt sind. 
Uebrigens ist die Geradestreckung des Stipes in seiner Langsrichtung 
gar nicht die einzige Bewegung, die an ihm vorgeht; es findet gleich- 
zeitig darnit eine Einrollung seiner Bander nach innen statt, so daB 
also am Band des Stipes die auBeren Teile ein starkeres Verlange- 
rungsbestreben haben mtissen, als die inneren. 

Man kann den Stipes nicht nur durch Beruhrung der Antennen 
zum Losschnellen veranlassen ; dieses erfolgt vielmehr auch nach 
kraftigem Druck auf den Stipes selbst. Einen solchen Druck konnen 
wir den Erschutterungen und Biegungen bei den vorher besprochenen 
Schleuderbewegungen vergleichen ; er fiihrt offenbar zu einer ver- 
mehrten Spannung und so zur Ueberwindung des Widerstandes, zur 
Explosion. Ganz anders das Streichen der Antenne. Hier handelt 
es sich um einen wirklichen Beiz, und dieser Beiz wird an einer 
Stelle aufgenommen, die weit von dem Orte der Wirkung entfernt 
liegt. Es ist vollkommen ausgeschlossen, daB durch das Beriihren 
der Antennenspitze mit einem Pinsel eine mechanische Deformation 
des Stipes und so eine Vermehrung seiner Spannung erzielt wird. 
Welches aber die Vorgange in ihm sind, wie sie sich fortpflanzen 
und wie sie schliefilich zur Ausschleuderung ftihren, das ist noch 
nicht geniigend bekannt 79 ). 

Allen bisher besprochenen Bewegungen ist nun aber etwas ge- 
meinsam, auf das bisher nicht geniigend hingewiesen ist. Wir meinen 
die Erscheinung, daB es in einer Zelle oder zwischen den Zellen und 
Geweben zu einer Kontinuitatstrennung kommt. Dabei treten zweifel- 
los die ZerreiBungen manchmal an ziemlich unbestimmten Stellen auf, 
einfach da, wo der geringste Widerstand liegt (viele hygroskopische 
Mechanismen, Pilobolus, Cyclanthera); in anderen Fallen aber ist eine 
bestimmte Trennungsschicht ausgebildet, in der die Mittellamellen 
verquellen oder ganze Zellen gelost werden. — Einzelheiten sind 
freilich wenig bekannt. Durcli die Ausbildung solcher Trennungs- 
schichten 80 ) schliefien sich aber die behandelten Erschein ungen an 
andere A btrennungs vorgange an, fiir die Fitting den Namen 
„Chorismen a vorgeschlagen hat. Es ist ja bekannt genug, daB 
Zweige, Laubblatter, Knospenschuppen, Kronblatter, Staubblatter, 
Griff el etc. abgestoBen werden. Das Abfallen erfolgt hier in der 
Regel dann, wenn die Trennungsschicht fertiggestellt ist, und auf ihre 
Ausbildung haben nattirlich zahlreiche auBere Faktoren einen groBen 
EinfluB. Fitting 81 ) hat aber fiir einige Blumenblatter, ganz be- 
sonders fiir die von Geraniumarten gezeigt, daB man die Abgliederung 
auch vorzeitig herbeiftihren kann, z. B. an noch ganz unausge- 


79) Die obige Darstellung beruht auf den Untersuchungen Darwins, 
v. Guttenbergs und auf eigenen Erfahrungeu an mehreren Catasefcumarten des 
Strafiburger Gartens. 

80) Hannig 1913 Zeitschr. f. Bot. 5 417. 

81) Fitting 1912 Jahrb. wiss. Bot, 49 187. 
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wachsenen Organen. In diesem Pall aber tritt eine solche Fiille 
von Aehnlichkeiten mit echten Eeizbewegungen auf, dab man diese 
Chorismen als Eeizerscheinungen betrachten muB. Vor allem zeigt 
sich, daB sie an einen gewissen Zustand des Protoplasmas gebunden 
sind und daB bestimmte auBere Einflusse chemischer, mechanischer, 
traumatischer Oder thermischer Art etc. die Auslosung bewirken; 
auBerdem kann eine Summierung von einzeln unwirksamen Eeizen 
zur Auslosung fiihren, was uns spater noch mehrfach bei den Eeiz- 
bewegungen entgegentreten wird. Wir zweifeln nicht daran, daB 
zwischen den von Fitting studierten Chorismen und der Oeffnungs- 
weise mancher Fruchte (z. B. Impatiens), vielleicht auch der ersten 
Dehiszenz — nicht der spateren Einkriimmung! — der Antheren 
eine so groBe Aehnlichkeit besteht, daB diese zunachst verschieden 
erscheinenden Dinge spaterhin eine gemeinsame Betrachtung werden 
erfahren ktanen. 


5. Kapitel. 

Reizbewegungen 1 1). 

Die Tropismen. 

Wenn schon bei einigen Chorismen die Mitwirkung von 
AuBenfaktoren in der Weise festgestellt wurde, daB man von 
Eeizbewegungen reden muBte, so werden wir uns von jetzt ab 
ganz vorzugsweise mit solchen Bewegungen zu beschaftigen haben, 
die auf einen auBeren Eeiz hin an der lebenden Pflanze auf- 
treten. Dieser Eeiz kann durch Licht, Warme, Elektrizitat, Schwer- 
kraft oder durch mechanische und chemische Einwirkung von Korpern 
verursacht werden. Und zwar konnen wir zweierlei Wirkungen 
dieser Faktoren unterscheiden, wir konnen von allgemeinen Eeizen 
und von speziellen Eeizen sprechen. Die allgemeinen Eeize 
oder diesogenannten formalen Bedingungen, die ihrerlnten- 
sitat nach konstant sein konnen, versetzen die Pflanze erst in 
den reaktionsfahigen Zustand, in dem Wachstum und Bewegung 
moglich sind, und in dem allein durch die speziellen Eeize Be- 
w'egungen erzielt werden konnen. Zu den allgemeinen Eeizen gehort 
ein gewisses AusmaB der Temperatur, eine gewisse Menge von 
Sauerstoff und all den Stoffen, die wir als Nahrstoffe bezeichnet 
ha-ben. Die speziellen Eeize wirken dann sehr haufig dadurch, daB 
sie verschiedene Orte an der Pflanze mit verschiedener Intensitat 
treffen, oder dadurch, daB sich ihre Intensitat mit der Zeit iindert. 
Wie frtiher, wollen wir auch jetzt annehmen, daB jeder Eeiz aus- 
lOsend wirkt. Eine eingehende Erorterung dieser Annahme be- 
halten wir uns fiir spater vor. DaB auch die formalen Bedingungen 
(allgemeine Lebensbedingungen) als Eeize wirken, ist nicht immer 
klar erkannt worden. Es ist aber in der Mehrzahl der Falle gar 

. 1) Man vgl. zu diesen: Pringsheim 1912 Die Eeizbewegungen der Pflanzen. 
Berlin. Auch den Artikel „Reizerscheinungen“ im Handwiirterbuch der Natur- 
wissenschaften Bd. 8. Jena. 
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nicht moglieh, sie anders aufzufassen, ja es fallt oft tiberhaupt seiir 
schwer, sie you den speziellen Reizen zu trennen. 

Bei gegebenen aligemeinen Reizen ftihren viele speziellen Reize 
nach einer Anzahl von inneren Vorgangen, die wir bald genauer 
kennen lernen werden, endlicli zu einer Bewegung; diese nennen wir 
die Reizreaktion, genauer gesagt, die sichtbare En dr eaktion 
des Reizes. Man sagt, der Reiz induziert eine bestimmte Be- 
wegung; man nennt die Bewegung eine induziert e, oder eine 
paratonische. Bewegungen, die sich aufierlich von den parato- 
nischen nicht unterscheiden, treten uns aber manchmal auch ohne 
auBere Induktionen entgegen; dann spricht man von endonomen 
Bewegungen. 

Die Reizbewegungen kann man entweder nach der Reiz- 
u rs ache gruppieren, also die auf Warme, Licht etc. eintretenden 
Bewegungen nacheinander behandeln, oder man kann die Re- 
aktiionsf or men oder endlich die biologische Bedeutung der Be- 
wegung in den Vordergrund stellen. Wir wollen die Art der Re - 
aktion in erster Linie berucksichtigen und unterscheiden deshalb 
zunachst die Reizreaktionen der freibeweglichen Organismen, 
die erst im letzten Kapitel besprochen werden sollen, von denen der 
f es tgewachsenen. Die letzteren konnen entweder nur ihre Lange 
andern, oder sie fiihren Krtimmungen, Drehungen, Windungen aus, 
wie sie S. 219 in Big. 79 dargestellt sind. Durch diese Gestalts- 
veran der ungen wird wenigstens ein Teil des Organs in eine andere 
Lage, an einen anderen Ort gebracht. Wenn die neue Lage eine Be- 
ziehung zur Einwirkungs rich tun g des Reizmittels (Schwer e, 
Licht etc.) zeigt, spricht man von Tropismen, wenn aber das Reiz- 
mittel tiberhaupt nicht bestimmt gerichtet ist, oder wenn die Orientie- 
rung der Krummung keine Beziehung zu seiner Richtung zeigt, 
sondern nur von der Pflanze selbst bestimmt wird ? dann haben wir 
es mit Nastien zu tun. Wir behandeln zuerst die Richtungs- 
bewegungen [Tropismen 2 )], dann die Krummungsbewegungen 
[Nastien], und werden in jedem Einzelfall zu untersuchen haben, 
ob sie durch Wachstum oder durch Turgor d r u c. k zustande 
kommen. 

1. Geotropismus 2a )« 

a) Orthotrope Organe. 

Es ist eine Erfahrungstatsache, zu deren Konstatierung es keiner 
botanischen Kenntnisse bedarf, dai5 die Pflanzenorgane eine be- 
stimmte Richtung im Raum einnehmen. Die Stamme eines Tannen- 
waldes stehen exakt lotrecht und demnach untereinander parallel: 
ihre Aeste und Zweige stehen ebenfalls gesetzmafiig, doch lafit sich 
deren Lage nicht allein durch den Winkel bezeichnen, den sie mit 
der Lotlinie bilden, da die offenbaren Beziehungen zu ihrer je- 
weiligen Hauptachse hiermit nicht ausgedriickt werden. Betrachten 
wir statt eines Tannenbaumes eine Keimpflanze, so vereinfacht sich 


2) Ueber Tropismen vgl. man Pfeffee 1908 Physiologie 2 Leipzig; Fitting 
in Handworterbuch d. Naturwiss. 8 234, Jena. Pringsheim 1912 Die Beiz- 
bewegungen der Pflanzen, Berlin. 

2a) Christiansen 1917 Bibliographie des Geotropismus 1672 — 1916. Mitteil. 
Institut f. allg. Botanik Hamburg 2 1. 
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das Problem, denn hier sind, zunachst wenigstens, nur Organe vor- 
handen, die sich 'in der Lotlinie einstellen. Zugleich aber bemerken 
wir hier leichter als an einem Baum das total verschiedene Yerhalten 
der Wurzel und des Stammes. Beide stehen in der Lotlinie, aber 
der S tam m verlangert sich in ihr aufwarts, die Wurzel abwarts. 
Bringen wir die Keimpflanze aus dieser ihrer natiirlichen Lage her- 
aus, legen wir sie z. B. horizontal, so sehen wir in beiden Organen 
eine Krtimmung eintreten; die Wurzel krttmmt sich abwarts, der 
KeimsproB aber aufwarts (Fig. 93). Da diese Krilmmungen nicht 
an der Stelle ausgeftihrt werden, wo SproB und Wurzel zusammen- 
s to Ben, vielmehr in der Nahe der Spitze beider Organe, sobleibt 
ein je nach Umstanden verschieden groBes Sttick der Achse horizontal 
gerichtet, und nur die beiden Enden werden durch die Krtimmung in 
die nattirliche Lage zurtickgebracht, in der dann auch der weitere 
Zuwachs erfolgt. Da nun fast jedes Organ der Pflanze eine be- 
stimmte Ruhelage hat und das Bestreben zeigt, in diese zurtick- 
zukehren, wenn es z. B. durch Wind, Regen, 
Schnee, Tiere gestort worden ist, so mtissen wir 
der Pflanze die Fahigkeit zuschreiben, sich im 
Raum orientieren zu konnen; die oft nicht nur 
in einfachen Kriimmungen, sondern auch in Tor- 
sionen oder Windungen bestehenden Bewegungen, 
die zur richtigen, im allgemeinen zweck- 
mafiigen Lage der Glieder im Raum fiihren, 
nennen wir Orientierungsbewegungen. 
Selbstverstandlich mussen es bestimmte Eigen- 
schaften des Raumes sein, wie die Verteilung von Licht, Wasser 
etc. etc., an denen sich die Pflanze orientiert, und die Pflanze muB 
irgendwelche Organe besitzen, mit Hilfe deren sie Eindriicke von 
diesen Eigenschaften der Aufienwelt aufnehmen kann, sowie das 
Tier mit Hilfe seiner Sinnesorgane. 

Nachweis der Schwerkraft als Ursache der geotropischen 
Krtimmung. Sehr haufig ist nun die Orientierung eines Organes von 
mehreren Faktoren zugleich abhangig, in den einfachen Fallen aber, 
von denen wir ausgingen, bei der sich abwarts krfimmenden Wurzel, 
bei dem nach oben sich kriimmenden Sprosse ist nur eine einzige 
Kraft beteiligt, oder braucht wenigstens nur eine einzige Kraft be- 
teiligt zu sein, namlich die Schwere. DaB wirklich die Schwer- 
kraft den aufrechten Wuchs der Hauptachse und Hauptwurzel be- 
dingt, _ ergibt eigentlich schon die direkte Beobachtung, die zeigt, 
daB diese Organe auf unserer ganzen Erdkugel nach den Radien 
orientiert sind, auch wenn die Pflanzen an steilen Bergwanden 
stehen; denn auBer der Schwerkraft kennen wir keine tiberall 
gegebene, in der Radiusrichtung wirkende Kraft. Doch nicht auf 
Grund dieses Gedankenganges, sondern durch die Versuche von 
Knight und Sachs 3 ) hat sich in unserer Wissenschaft diese Er- 
kenntnis Bahn gebrochen. Knights Versuche beruhen auf folgender 
Ueberlegung: Offenbar kann die Schwerkraft nur dann die Wurzel 
zum Abw&rtswachsen, den Stamm zum Aufwartswachsen veranlassen, 
wenn der Same in Ruhe und in derselben relativen Lage zur Rich- 


3) Knight 1806 Ostwalds Klassiker No. 62. Leipzig 1895. Sachs 1874 
Arb. Wurzburg 1 584. 



Fig. 93. Keimende 
Maispflanze horizontal 
gelegt. Geotropische 
Kriimmung. 
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tung cler Erdamziehung verbleibt; deshalb vermutet Knight, „daB 
eine solche Beeinflussung durcli stetigen und schnellen Wechsel der 
Lage des keimenden Samens aufgehoben werden konne, und daB 
man ferner in der Lage ware, durch das Mittel der Zentrifugalkraft 
eine Gegenwirkung auszuiibenA 

Er befestigte also am Band eines Bades eine Anzahl von 
keimenden Samen in moglichst verschiedenen Lagen, so dab die 
Wurzeln nach auBen, nach innen und zur Seite hervorwachsen 
muBten, und lieB dieses Bad um eine horizon tale Achse rotieren. 
Da er aber dem Bad eine sehr ansehnliche Geschwindigkeit erteilte, 
so \yurde nicht nur die einseitige Wirkung der Schwerkraft aus- 
geschlossen, sondern gleichzeitig eine recht betrachtliche Zentrifugal- 
kraft erzeugt, die nun ihrerseits die Keimlinge beeinfluBte. ,,Ich 
hatte“ — so schreibt Knight — ,,denn auch bald das Vergniigen, zu 
beobachten, daB die Wiirzelchen, in welcher Bichtung sie auch nach 
der jeweiligen Stellung der Samen hervortraten, ihre Spitzen vom 
Badkranze nach auBen kehrten und bei weiterem Wachstum bald 
einen rechten Winkel mit der Eadachse bildeten. Die j ungen Stengel 
jedoch wuchsen nach der entgegengesetzten Bichtung, und in einigen 
Tagen waren alle ihre Spitzen im Mittelpunkt des Bades vereinigt . 44 
Der KNiGHTSche Versuch beweist zunachst, daB die Pflanze auch 
auf Zentrifugalkraft anspricht. Das war vorauszusehen, ja es ist 
zu erwarten, daB die Pflanze Zentrifugalkraft und Schwerkraft nicht 
unterscheidet, weil diese ja gleiche physikalische Wirkung haben; 
beide erteilen den Korpern eine Massenbeschleunigung. 

Der exakte Beweis, daB wirklich die Pflanze die Schwerkraft 
yon der Zentrifugalkraft nicht zu unterscheiden vermag, wurde in 
anderer Weise erbracht. Knight lieB Schwerkraft und Zentrifugal- 
kraft gleichzeitig, aber in verschiedener Bichtung, auf 
die Keimlinge einwirken. Die Pflanzen waren auf einer horizon - 
talen Scheibe befestigt, die um eine vertikale Achse rotierto, und 
sie stellten ihre Langsachse anscheinend in die Kesultante aus 
Schwerkraft und Pliehkraft ein; sie entfernten sich also bei geringen 
Schleuderkraften nicht wesentlich aus der Vertikalstellung und 
naherten sich mit Zunahme der Botationsgeschwindigkeit immer 
mehr der Horizontalen. DaB wirklich die Einstel'lung der Pflanze 
genau in die Kesultante von Schwerkraft und Pliehkraft erfolgt, hat 
freilich erst spater Giltay 4 ) ftir den Spezialfall, daB Pliehkraft 
und Schwerkraft gleichgroB sind, gezeigt. Damit war dann aber 
auch erst wirklich erwiesen, daB die beim Geotropismus wirksame 
Kraft nicht nur der Bichtung, sondern auch der GroBe nach mit 
der Schwerkraft ubereinstimmt, d. h. daB eben wirklich die Schwer- 
krafi die Ursache der geotropischen Krummungen ist. 

Eine sehr wesentliche Erganzung zu den KNiGHTSchen Punda- 
mentalversuchen brachten dann erst sehr viel spater die Experimente 
von Sachs. Hier wurden die Pflanzen, wie im ersten KNiGHTSchen 
V ersuche, an der horizontalen Achse gedreht, aber die Ge- 
schwindigkeit der Umdrehung wurde sehr gering gewahlt, namlich 
so, daB eine Umdrehung in 10 — 20 Minuten erfolgte. Diese Ge- 
schwindigkeit ist so klein, daB nennenswerte Zentrifugalkrafte nicht- 
entwickelt werden ; da aber durch die fortwahrende- Drehung alle ein- 


4) Giltay 1910 Zeitschr. f. Bot. 2 302. 
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seitigen Schwerewirkungen eliminiert sind, so wachsen Wurzeln und 
Sprosse in jeder beliebigen Richtung, die man ihnen zu Anfang ge- 
geben hat, weiter. Da also durch diesen Apparat das Kriimmen 
fx.Xt.vetv) der Pflanzen verhindert wird, so nannte ihn Sachs 5 ) „Kli- 
nostat“. IJnsere Pig. 94 zeigt einen solchen Apparat in der Aus- 
fiihrung, die Pfeffer 6 ) ihm geben lieB. Ein Uhrwerk dreht die 
horizontale ikchse, an der sich die Pflanze befindet; auf die Einrich- 
tungen, welche verschiedene Rotationsgeschwindigkeiten zu erzielen 
erlauben, haben wir hier nicht einzugehen. 

Die Orientierungsbewegungen der Pflanze nennt man auch .,tro- 
pistische" Bewegungen; die Befahigung der Pflanze zu solchen heifit 
.,Tropismus“. Je nach dem auBeren AnlaB unterscheidet man 
t.ropistische Bewegungen durch Schwerkraft, Licht etc. oder einen 
Geotropismus, Phototropismus etc. — Zunachst also haben wir 



Fig. 94. Klinostat nach Pfeffer. Ausgefiihrt von Mechaniker Albrecht in 
Tubingen (jetzt E. Buhler). 

es mit dem Geotropismus zu tun, und aus dem Gesagten 1st 
schon zu entnehmen, daB es zweierlei Geotropismus gibt. ?ositiv 
geotropisch nennen .wir die Wurzeln und alle anderen Organe, deren 
Wachstum von der Schwerkraft nach dem Erdzentrum zu gerichtet 
wird,-. negativ geotropisch aber die Sprosse und die anderen 
Pflanzenteile, die gerade entgegengesetzt, also in der Richtung der 
Radien von der Erde weg wachsen. Wenn auch Wurzel und SproB 
die charakteristischen Typen ftir die beiden Pormen von Geotropis- 
mus sind, so ware es doch ganz verkehrt, zu glauben, die Art der 
geotropischen Reaktion richte sich nach der morphologischen Be- 
schaffenheit des Organs. Sie richtet sich vielmehr nach den Bedftrf- 
nissen der Pflanze, und so finden wir denn auch Wurzeln, die 
negativ geotropisch sind und aus dem Boden herauswachsen [Atem- 


5) Sachs 1879 Arb. Wurzburg 2 209. 

P) Pfeffer 1887 Bot. Ztg. 45 27. Andere Kliuostaten s. Wortmann 
1886 Ber. Bot. Ges. 4 245 (vgl. auch Zeitsehr. f. Bot. 4 251). Wiesner 1879 
Denkschr. Akad. d. Wiss. Wien 39 195. Sperlich Jahrb. wiss. Bot. SO 509. 
Harreveld 1912 Ree. trav. bot. neerl. 9 110. Went 1922 Proceedings Abad. 
Amsterdam 25 475. : ' 6 
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wurzeln der Palmen etc. 7 )] ; andererseits positiv geotropiseheSprosse, 
die in den Bo den .eindringen, oder wenigstens abwarts wachsen 
[Rhizome von Yucca, Cordyline, viele Hypokotyle von Dikotylen 
und Keimblatter der Monokotylen 8 )], einige Bliitenstiele usw. Auch 
ist die Art des Geotropismus nicht eine ein fur alle Male gegebene, 
sondern es kann, wie wir spater sehen werden, ein positiv geotro- 
pisches Organ negativ geotropisch werden oder andere Formen des 
Geotropismus annehmen, von denen jetzt noch 
nicht gesprochen werden kann. Im iibrigen ist 
aber der Geotropismus im Pflanzenreich eine weit 
verbreitete Eigenscbaft; er findet sich nicht nur 
bei den hochsten Pflanzen, sondern auch bei 
Moosen, Algen und Pilzen; er ist nicht an die 
vielzellige Gewebestruktur gebunden, sondern er 
tritt auch bei einzelligen Organen (Internodien 
von Nitella, Wurzelhaare von Ohara) auf. Endlich 
kann ein Teil einer Zelle geotropisch reagieren, 
wahrend ein anderer das nicht tut; so ist z. B. 
der Sporangientrager der Mucorineen negativ 
geotropisch, das iibrige Mvzel dieser Pilze aber 
reagiert nicht auf die Schwerkraft. 

Verlauf der Kriimmung. Unsere nachste 
Aufgabe mufi es nun sein, den Vorgang der 
geotropischen Krummung naher zu verfolgen. 

DaJB sie auf einer ungleichen Lange der antago- 
nistischenSeitenberuht, ist selbstverstandlich; wie 
diese aber entsteht, das kann man der Kriimmung 
selbst nicht ansehen. Eine Krummung kann ja 
— wie S. 240 ausgeftihrt wurde — ebenso durch 
Turgor wie durch Wachstum zustande kommen. 

Tatsachlich treten denn auch bei geotropi- 
schen Kriimmungen — wenigstens bei viel- 
zelligen Objekten — beiderlei Arten auf; allein 



Fig. 95. Geotropische 
Krummung einer Wur- 
zel Nach Sachs 9 ). A 
unmittelbar nacb dem 
Horizon tallegen. B eine 
Stunde spater. C nach 
die Kriimmung durch Turgorveranderung findet | Stun den. D nach 7 
sich nur in Organen, die wir jetzt noch nicht Stunde gtunden ' 
zu betrachten haben, und so beschr&nken wir uns 
zunachst auf die W a c h s t u m s kriimmungen, die 
wir an einigen Beispielen erlautern. Wir wahlen dazu vielzellige 
Organe, weil fttr einzellige keine genaueren Angaben existieren. 
Uebrigens liegt kein Grund vor, Differenzen zwischen einzelligen und 
yielzelligen Organen zu vermuten. 

Wir beginnen mit der geotropischen Krummung einer Wurzel 
von Vicia faba, die vom Vegetationspunkt aus in Abstanden von 
2 mm Tuschemarken tragt und in lockere Erde hinter einer Glimmer- 
wand horizontal gelegt wird. Die Fig. 95 zeigt diese Wurzel im 
Verlauf e ihrer Krummung. Ihr Wachstum l&flt sich aus dem Vorbei- 
wandern der Spitze an dem feststehenden schraffierten Dreieck 
entnehmen. Die Kriimmung aber, die sich in C und D vom Punkt 0 
bis 3 erstreckt, hat sich spaterhin zwischen 2 und 3 sehr verstarkt., 
nach der Spitze' zu aber wieder abgeflacht. 


7) Iv arsten 1890 Ber. Bot. Ges. 8 55. 

8) Sperlich 1912 Jahrb. wiss. Bot. 50 509, 

9) Sachs 1873 Arb. Wurzburg 1 385. 
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In B ist die Wurzel eine Stunde nach Beginn des Versuchs anscheinend 10 ) 
nocli ganz gerade, aber bereits urn etwa 1,6 mm verlangert, wie die Verschiebung 
der Marke 0 zeigfc; in C erscheint die Wurzel nach 2 Stunden noch mehr 

verlangert und deutlich gekrummt ; die Kriimmung hat jetzt die Form eines 

Kreisbogens von ea. 15 mm Radius oder ist doch von einem solchen nicht zu 

unterscheiden. D zeigt uns dieselbe Wurzel 7 Stunden nach Beginn des Ver- 

suches; jetzt sind bereits die Marken 1, 2 bei dem Index vorbeigewandert, die 
Wurzel also um mehr als 4 mm gewachsen, und die Piartialzuwachse, auf der 
konvexen Seite gemessen, sind: 


(Basis) 

Zonen V 11 ) IV 

Zuwachse in mm 0,4 1,0 


(Spitze) 

III II I Sa. 

1,8 0,8 0,2 4,3 


Die Kriimmung ist jetzt verstarkt, der Kriimmungsradius der Konvexitat, 
der bei C 15 mm betrug, ist bei D nur 10 mm; auch jetzt noch gleicht die 
Kriimmung einem Kreisbogen, der alle wachsenden Teile bis Marke 5 umfabt, 
doch sind wahrscheinlich die Zonen II und III starker gekriimmt als I, IV, V. 

E ist das Bild der Wurzel nach 23 Stunden ; 
die Kriimmung hat jetzt zwei Ver&nde- 
rungen erfahren ; sie ist erstens nicht mehr 
ein Kreisbogen, sondern ihre Biegung ist 
zwischen den Marken 2 und 3 starker als 
vorn und hinten ; zweitens aber ist der 
Kriimmungsradius zwischen den Marken 
2 und 3 noch kleiiier als vorliin,ca. 8mm; 
in dem Zustand D war die Spitze der 
Wurzel ungefahr 45° gegen denHorizont 
geneigt, jetzt in Fist sie schon senkrecht ; 
man sieht, dab es vorwiegend, aber nicht 
allein, die Kriimmung und das Wachstum 
der Zone III (zwischen 2 und 3) ist, durch 
welche die Zonen II und I abwarts ge- 
richtet worden sind. In Zone II ist noch 
eine Kriimmung vorhanden, die gegen 
Markelhin abnimmt, die Zone I ist kaum 
merklich gekrummt. Von Marke 3 bis 
zur Spitze hat also die Wurzel nahezu 
die Form einer Parabel, deren Scheitel 
ungefahr bei 3 liegt 12 ). 



Fig. 96. Cephalaria procera. a Stengel, 
2 Uhr horizontal gelegt, mit Marken 
versehen ; Zone 5, 4, 3 und 2 je 10 cm 
lang, Zone I 5 cm lang. b Derselbe 
Stengel 3 1 / 4 Stunden spater als a. c Der- 
selbe Stengel 2'/ 4 Stunden spater als b. 
d Derselbe Stengel 16 Stunden spater 
als c. Nach Sachs 18 ). Stark verkleinert, 
etwa 7 l0 nat. Grobe. 


Die negativ geotropische Krum- 
mung eines Stengels vergegen- 
wlrtigt die Fig. 96. Die wachstums- 
fahige Strecke ist bier ungefahr 
50 cm lang, also auBerordentlich viel 
groBer als in der Wurzel; durch 
Tuschestriche ist sie in ftinf Zonen geteilt, von denen die vier 
untersten (5 — 2) je 100 mm, die oberste (I) aber nur 50 mm lang 
ist. Bei der Kriimmung ergibt sich ein viel flacherer Bogen als bei 
der Wurzeb an dem sich zunachst die Zonen 1 — 5 beteiligen. Spater 
lokalisiert sich die Krummung in Zone 4 und 5, wahrend 1 — 3 sich 
wieder geradestrecken. 

. Dm 12 Uhr wurde der Stengel horizontal gelegt ( a ). Nach 3 Stunden (b) 
ist in alien Zonen eine Krummung eingetreten; am starksten (rad. = 16 cm) 
ist sie in der starkst wachsenden Zone 1 ; am schwiichsten in der langsamst 
wachsenden Zone 5. Nach 5Y 2 Stunden (c) hat die Krummung besonders in 


10) Meist bemerkt man um diese Zeit schon eine leichte Krummung an 
der Spitze. 

11) Zone V zwischen den Marken 5 und 4; IV zwischen 4 und 3 usf. 

12) Sachs 1873 Arb. Wurzburg 1 440. 

13) Sachs 1888 Arb. Wurzburg 3. Tafeln. 
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Zone 3 und 4 zugenommen, wahrend Zone 1, die schon iiber die Vertikale 
hinausgekrummt ist, anfangt, sich geradezustrecken. Nach 22 Stunden (d) end- 
lick ist 1 bis 3 ziemlich geradegestreckt und die Hauptkriimmung mit 7 cm 
Radius liegt an der Basis von 4 und an der Spitze von 5. 

Zwei Erschein ungen sind also bei diesem Vorgang bemerkens- 
wert: erstens die Verschiebung der starksten Kriimmung von der 
Zone nahe der Spitze, wo sie auftritt, nach der letzten eben noch 
wachsenden Zone an der Basis, und zweitens die Ueberkriimmung 
der Gipfelteile die sowolil durch Nachwirkung der geotropischen 
Reizung als auch durch das basale Fortschreiten der Kriimmung 
zustande kommen muB. Diese Ueberkrtimmung tritt nicht selten 
noch sehr viel auffalliger zutage, so z. B. in unserer Fig. 97; sie 
wird aber bald wieder ruck- 
gangig gemacht, weil ein 
erneuter geotropischer Reiz 
eine Kriimmung in ent- 
gegengesetztem Sinne her- 
beiftihrt. Aber auch auf 
dem Klinostaten gleicht sich 
jede geotropische Krtim- 
mung aus. 

Antotropismus. Die 
Erscheinung, daB die geo- 
tropische Kriimmung sich 
wieder abflacht, tritt uns 
auch bei den Wurzeln ent- 
gegen. Man schreibt diese 
Rlickregulation einem Be- 
streben der Pflanze, auf- 
gezwungene Krtimmungen ^ 
auszugleichen, einem „Auto- Fig. 97. Geotropische Kriimmung von Allium 
tropismus 44 Zll 14 ). Dabei atropurpureum in verschiedenen Stadien (1--5). 
kann die Kriimmung selbst Nach Sachs * Vorlesungen. 

ebensowohl durch eine 

Wachstumsbewegung als durch rein mechanische Einwirkungen (De- 
formation) erfolgt sein. Bei der Wurzel kann man leicht nach- 
weisen, daB nicht nur nach Aufhebung der einseitigen Schwere- 
wirkung (auf dem Klinostaten oder nach Einriicken in die Lot- 
linie), sondern auch bei deren Fortdauer die Geradstreckung erfolgt. 
Es muB also entweder mit der Fortdauer des Schwerereizes dieser 
an physiologischer Wirksamkeit abnehmen, was in der Tat spater 
nacbgewiesen werden wird, oder es muB mit der Dauer der Ein- 
kriimmung die Gegenreaktion auf diese wachsen. Dabei kann die 
Wurzel nicht nur durch Wachstum den autotropischen Ausgleich 
vornehme-n (primarer Ausgleich), sondern sie kann sich auch zum 
gleichen Zwecke der Kontraktion ihrer Zellen bedienen, die er- 
fahrungsgemaB in unmittelbarem AnschluB an die Streckung erfolgt 
(sekundarer xAusgleich). 

Auch im Stengel 15 ) erfolgt eine autotropische Riickkrtimmung, 


14) Voechting 1882 Die Bewegung der Bliiten und Fruchte. Bonn. 
Simon 1912 Jahrb. wiss. Bot. 51 81. Gradmann 1921 Jahrb. wiss. Bot. 60 448. 

15) Trondle 1913 Jahrb. wiss. Bot. 52 186. Lundegardh 1918 Bot. 
Notiser. S. 65. 

Benecke u. Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. II. 
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doch stelit ihr liier nur ein verstarktes Wachstum der Konkavseite, 
keine Zellenkontraktion als Aktionsmittel zur Verfiigung. Zum Ein- 
tritt des autotropischen Ausgleiches ist auch liier keine Eliminierung 
der Schwerkraft notig; auch ohne Anwendung des Klinostaten er- 
folgt wenigstens eine bedeutende Abflachung des Bogens, wenn auch 
keine vollige Geradstreckung. 

Nach Baranetzki 16 ) soli der autotropische Ausgleich manchmal 
gewissermafien libers Ziel hinaus schiefien, so dafi ihm eine zweite 
Kriimmung in entgegengesetzter Richtung folgen, der Sprofi also 
mehrfach pendelnde Bewegungen machen soil. Bei Nachuntersuchung 
durch Harder 16 ) konnte diese Art des Ausgleichs nicht bestatigt 
werden. 

Das Endresultat der geotropischen Reizung eines Stengels ist 
also immer, dafi eine definitive Kriimmung basal, an der Greuze 
zwischen den ausgewachsenen und den wachsenden Teilen, bestehen 
bleibt, und dafi der ganze Gipfelteil vdllig geradegestreckt wird. 

Geschwindigkeit der Kriimmung. Ueber die Geschwindig- 
keit der Kriimmung wissen wir noch nichts ganz Sicheres. Die 
Autoren, die sich mit dieser Erage beschaftigt haben, sind_ zu recht 
verschiedenen Ergebnissen gekommen. Trondle 17 ) lafit die Kriim- 
mung mit gleichmafiiger Geschwindigkeit sich vollziehen. So 
soli z. B. bei Avena der Kriimmungswinkel zwischen einer obersten 
Zone von 2 mm Lange und der gleichlangen anstofienden Zone 
wahrend zwei Stunden regelmafiig um 1,3° in 20 Minuten fort- 
schreiten. Die einzelnen Messungen Trondles zeigen indes keines- 
wegs eine. solche Gleichmafiigkeit, vielmehr tritt da nach anfanglicher 
Zunahme wieder eine Abnahme ein, oder es folgen mehrere Oszilla- 
tionen; solche sind sogar noch bei gewissen Mittelwerten aus 
mehreren Einzelfallen zu erkennen. Die gleichmafiige Geschwindig- 
keit hat Teondle dadurch vorgetauscht erhalten, dafi er so lange 
Einzelwerte zusammenaddiert und dividiert hat, bis alle Differenzen 
weggerechnet waren. LtjndkgIedh 18 ) unterscheidet drei Phasen bei 
der geotropischen Kriimmung. Die erste nennt er „Start“-Phase ; sie 
liegt vor der mit blofiem Auge wahrnehmbaren Kriimmung und ist 
charakterisiert durch den langsamen Beginn, den Trondle, scheint 
es, iibersehen hat. Die zweite Phase nennt er die eumotorische; 
in ihr soli die Kriimmung mit konstanter Geschwindigkeit weiter- 
schreiten bis zum Beginn der plotzlich einsetzenden dritten Phase, 
der. nach dem ,,Reaktionsoptimum“ eintretenden „Gegenreaktion“ 
Es will uns scheinen, als ob diese drei Phasen wohl unterscheidbar 
waren, wenn auch ihre Grenzen nicht so sicher feststellbar sind, und 
wenn auch hier die eumotorische Phase keineswegs die Gleichmiifiig- 
keit aufweist, die Mittelwerte vortauschen. Wir sehen auch in dieser 
eumotorischen Phase Oszillationen, und solche scheinen uns wesent- 
lich.. Sie deuten uns an, dafi die autotropische Gegenreaktion 
vielleicht nicht einmal, sondern mehrfach einsetzt, bis es ihr ge- 
lingt, einen aufierlich sichtbaren Effekt, den Riickgang der Kriim- 
mung, zu bewirken. Die Annahme eines Hohepunktes, des sog. 
Reaktionsmaximums, will uns demnach willktirlich erscheinen. 

16) Baranetzki 1901 Flora 89 138. Harder 1914 Ber. Bot. Ges. 32 197. 

17) Trondle 1913 Jahrb. wiss. Bot. 52 186, hier auch eine Auseinander- 
setzung iiber die hlteren Resultate Maillefers. 

18) Lunde&ardh 1917 Lunds Univ. Arssk. N. F. Abd. 2 13 No. 6. 
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Kriimmung und Waclistiim. Unsere bisherigen Ausfiihrungen 
zeigen. daB die geotropische Kriimmung der Wurzel und des Sprosses 
im allgemeinen auf die Wachstumszone beschrankt ist, sie geben 
aber keinen Aufschlufi tiber die Art der Aenderung des bisher gerad- 
linigen Wachstums. Es liegen in dieser Beziehung im wesentlichen 
etwa die folgenden Moglichkeiten vor: 

1. Das Wachstum verlauft auf einer Seite mit derselben Ge~ 

scliwindigkeit wie bisher: 

a) Diese Seite ist die Konkav seite; auf der Konvexseite 
mufi also eine Steiger ung des Wachstums eintreten. 

b) Diese Seite ist die Konvexseite; auf der Konkavseite 
mufi eine Verlangsamung des Wachstums eintreten. 

2. Das Wachstum andert sich an beiden Seiten: 

Es nimmt auf der Konkavseite ab, auf der Konvexseite zu. 

Im zweiten Fall kann z. B. die Abnahme des Wachstums auf 
der einen Seite gerade so groJS sein, wie die Zunahme auf der anderen 
Seite, dann andert sich also die Wachstumsgeschwindigkeit in der 
Achse (Mittellinie) der Wurzel, die gleich weit von der konkaven 
wie von der konvexen Seite liegt, gar nicht; im ersten Fall aber 
mufi sich das Wachstum dieser Mittellinie stets andern, es tritt eine 
Beschleunigung bei a, eine Hemmung bei b ein. Die Entscheidung 
dieser Fragen begegnet viel grofieren Schwierigkeiten, als man denkt. 
Sie wurde in der alteren Literatur 19 ) mit verhaltnismafiig groben 
Mitteln versucht und ftihrte im allgemeinen zu dem Resultat, dafi bei 
Lingeandertem mittleren Wachstum Zunahme auf der Konvex- 
seite und Abnahme auf der Konkavseite stattfinde. In neuester Zeit 
ist die Aenderung der Wachstumsgeschwindigkeit nach geotropischer 
Reizung mit sehr viel feineren Mitteln und vor allern in sehr viel 
ktirzeren zeitlichen Abstanden verfolgt worden, ohne daB es indes 
gelungen ware, ein entscheidendes Resultat zu erzielen. 

Bei Besprechung des Einflusses der Schwerkraft auf das Langen wachstum 
(S. 59) wurde mitgetellt, daB durch Clara Zollikofer 20 ) der Nachweis 
erbrachfc werdeii konnte, daB das Langenwackstum durch eine Aenderung der 
Schwereeinwirkung $rstens wellenformig bewegt statt wie bisher gleichformig, 
zweitens im ganzen gefordert oder gehemmt wird. Koningsberger hat diese 
Angaben freilich nicht voll bestatigen konnen ; nach ihm tritt vielmehr eine 
„Geowachstumsreaktion <f nur dann auf, wenn ein bisher in Horizojitallage. 
rotierter SproB aufrecht gestellt wird. Es fragt sich nun, ob diese Erscheinungen 
irgend efcwas mit der geotropischen Kriimmung zu tun haben. Da^ bei der ent- 
sprechenden Lichterscheinung der sog. Lichtwachstumsreaktion Blaauws 
(S. 45) von vielen Autoren die Ansicht vertreten wird, daB sie nicht nur jnit 
der phototropischen Krummung etwas zu tun babe, sondern daB sie geradezu 
die phototropische Kriimmung ausmacht, so ist hier zu untersuehen, wie weit eine 
Geowachstumsreaktion an der geotropischen Kriimmung beteiligt ist. 

Da die experimentellen Resultate der zwei neuesten Arbeiten, die beide aus 
dem Utrechter Laboratorium bervorgegangen sind und beide zweifellos mit groBer 
Sorgfalt ausgefiibrt wurden, zu stark divergierenden Resultaten gefiihrt haben, 
ist die Frage heute nicht diskutierbar. Wenn aber wirklich die geotropische 
Kriimmung die Folge einer einseitigen Wachstumsbeschleunigung durch die 
Schwere sein sollte, so muB doch auf einen sehr wichtigen Unterschied zwischen 
der geotropischen und der phototropischen Krummung hingewiesen werden 22 ). 
Dort handelt es sich darum, daB der auBere Reiz, das Licht, die zwei Seiten 


19) Sachs 1872 Wiirzburger Arbeiten 1 193 ; 1873 ebenda 1 465. Noll 
1888 Wiirzburger Jubeiten 3 496. Luxburg 1905 Jahrb. wiss. Bot. 41 399. 

20) Zollikofer 1922 Rec. d. trav. bot. neerl. 18 327. 

21) Koningsberger 1922 Rec. trav. bot. neerl. 19 1. 

22) Renner 1922 Zeitschr, f. Bot. 

17 * 
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dei* Pflanze in ungleieher Menge trifft ; dagegen kann von einer ungleiehen 
Schwereenergie in den antagonistischen Seiten der geotropischen Krummung keme 
Rede sein. Was hier verschieden ist, ist lediglich die Richtung der Schwere- 
wirkung : sie erfolgt auf der Unterseite radial nach auJSen, auf der Oberseite 
radial nacii in nen. Zum Verstandnis der geotropischen Krummnng aus der 
eventuellen Geowachstumsreaktion ware also noch die Annahme notig, dalB eine 
solche nur auf den Radialdruck nach au6en, nicht aber auf den naeh innen 
erfolge. Renner 22 ) hat auf gewisse Erfahrungen von Schtscherbak 23 ) hinge- 
wiesen, die eine Bestatigung fiir diese Annahme bringen sollen. Werden Keim- 
sprosse von Lupinus der Lange nach median gespalten und dann durch geeignete 
Mittel an dem Ausgleich ihrer Gewebespannung gehindert, so ist durch diesen 
Eingriff ihr Wachstum zwar weitgehend beschrankt aber doch nicht ganz auf- 
gehoben. Wird die operierte Pflanze so horizontal gelegt, daB der Spalt vertikal 
steht, so macht sie eine typische geotropische Krummung, wird aber der Spalt 
horizontal gelegt, so verhalten sich die beiden Langshalften ganz verschieden, 
die obere stellt ihr Wachstum ein, die untere wachst starker als wenn sie aufrecht 
stande. Wenn wirklich diese Versuche einwandfrei w&ren, so konnte man aus 
ihnen entnehmen, da6 nur, auf der Unterseite der horizontal liegenden Sprosse 
eine Wachstumssteigerung ausgelost wird. Aber diese Versuche von Schtscher- 
bak stehen in starkem Widerspruch mit alteren SACHSschen 21 ), die nicht 
widerlegt sind. Und sollten etwa diese zweifelhaft sein, so bleiben die Erfahrungen 
von de Vries 25 ) mit Grasknoten, die mit grofiter Evidenz gezeigt haben, 
da£ in langshalbierten Teilen sowohl die obere Seite wie die untere eine geo- 
tropische Krummung ausfiihrt. 

In alien genauer studierten Fallen ist also die nachste Ursache 
der Krummung eine Differenz im Langenwachstum gegeniiberliegen- 
der Seiten. Wie gewohnlich, so geht auch hier dem Flachenwachstum 
der Membranen eine Dehnung durch Turgordruck voraus, die damn 
allm&hlich durch Wachstum fixiert wird. Plasmolysiert man ein 
Organ beim Beginn der geotropischen Kriim'mung, so streckt es sich 
demnach wieder gerade; spaterhin aber ist die Krummung eine 
bleibende. So konnen Wurzeln, die bis zu einem Badius von 18 mm 
geotropisch gekriimmt sind, sich wieder vollig geradestrecken, und 
bei einem Badius von 6 mm kann noch x /s der Krummung durch 
Plasmolyse rtickgangig gemacht werden. Die Turgor deh n ung ist 
auf den beiden antagonistischen Seiten ungleich groB. Diese Dif- 
ferenz konnte nun daher riihren, daB der osmotische Druck auf 
der Konvexseite zu-, auf der Konkavseite abn&hme. Untersuchungen 
des Salpeterwertes haben indes ergeben, daB dieser vor und nach 
dem Horizontallegen sich nicht andert und auf Oberseite und Unter- 
seite gleich bleibt. Somit ist eine Druckzunahme wenig wahrschein- 
lich, und die ungleiche Turgor dehnung der beiden Seiten muB also 
mit einer Veranderung der Dehnbarkeit der Zellhaute zusammen- 
hangen, die Konvexseite wird dehnbarer oder die Konkavseite weniger 
dehnbar; bei einzelligen Organ en (z. B. Sporangientrager der Mu- 
corineen) kann ja die Krummung iiberhaupt nur auf einer Ver- 
anderung der Dehnbarkeit der Zellhaut beruhen 26 ). 

Anders als beim typischen wachsenden SproB und der wachsen- 
den Wurzel erfolgen die geotropischen Kriimmungen in den gelenk- 


23) Schtscherbak 1910 Beihefte z. Bot. Obi. 25 (I) 358. 

24) Sachs 1873 Flora 330 (Sprosse) ; 1873 Arb. Wurzburg 1 469 

(Wurzeln). Diese Versuche waren in Auflage I und II angefiihrt. Sie sind in 
der III. Auflage weggeblieben, weil die Frage nach Schtschbrbaks PubMkation 
eher verwirrt als geklart schien. 

25) de Vries 1880 Landw. Jahrb. 9 483. Pfeffer 1893 Abh. Leipziger 
Akad. 2() 408. 

26) Noll 1888 Arb. bot. Institut Wurzburg 3. Kerstan 1907 Beitr. z. 
Biologie 9. Trondle 1917 Ziiricher Vierteljahrschr. 62 371. 
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artigen Anschwellungen, die man am Stengel oder an der Blatt- 
basis mancher Pflanzen findet 27 ) (Tradeseantia, Dianthus, Graser). 
Hier tritt zweifellos nach geotropischer Reizung eine betrachtliche 
Zunahme der mittleren W achstumsgeschwindigkeit ein, ja es kann 
sogar, besonders bei den Gras era vorkommen, daB sie (lurch einen 
geotropischen Reiz von neuem ihr Langenwachs turn auf n eh men, 
nachdem sie zuvor vollig ausgewachsen waren. Rei geotropischer 
Krtimmung erfahrt die Unterseite eines Grasknotens eine sehr 
starke Verlangerung ; sie wird in kurzer Zeit doppelt bis ftinffach 
so lang als zuvor, wahrend die Oberseite mit Gewalt komprimiert 
wird und schon auBerlich die Polgen der Kompression durch Fallen 
anzeigt. Einige Zahlen 2S ) mogen das naher illustrieren : 

Cinquantino Mais 

Lange der Knoten in mm Oberseite Unterseite Obers. Unters. Obers. Unters. 


VorVler Kriimmung 

4,3 

4,1 

4,0 

5,0 

5,0 ■ 

5,0 

Nach der Kriimmung 

2,5 

9,0 

3,0 

11,0 

4,5 

12,5 

Veranderung 

-1,8 

+4,9 

-1,0 

4-6,0 

— 0,5 

+7,5 


An die Knoten der Graser, die ja Blattknoten sind, schlieBen 
sich eine ganze Reihe von polsterformigen Verdi ckungen an, die sich 
an der Basis oder an der Spitze von Blattstielen linden; sie be- 
halten alle die Wachstumsfahigkeit langer als die benachbarten Stiel- 
teile und sie nehmen nach auBeren Reizen ihr Langenwachs turn 
wieder auf 29 ), Aber auch verholzte Zweige unserer Baume konnen 
an mehrjahrigen, in sekundarem Dickenwachstum begriffenen Stellen 
geotropische Kriimmungen ausftihren, zu denen die j ungen Zweige 
und Wurzeln der Dikotylen nicht befahigt sind 30 ). Es wurde ver- 
mutet, daB die Kriimmungen hier darauf beruhen, daB die aus dem 
Cambium hervorgehenden Elemente auf beiden Seiten verschiedene 
Lange annehmen. 

Obwohl diese geotropischen Kriimmungen verholzter Achsen jetzt 
von vielen Autoren 31 ) beschrieben worden sind, fehlt doch noch eine 
eingehende Untersuchung iiber ihre mechanischen Ursachen, und es 
ist wohl mdglich, daJB die einseitige Verlangerung nicht vom Cambium, 
sondern vom Parenchym des Grundgewebes ausgeht 32 ), dies um so 
mehr, als nach Eureka auch monokotyle Stamme (Dattel) solche 
Kriimmungen ausfiihren konnen. 

Reizwirkung der Schwerkraft. Halten wir fest, daB . die 
Kriimmung im allgemeinen auf ungleichem Wachstum opponierter 
Seiten beruht, daB bei positivem Geotropismus eine erdwarts gekehrte 
Seite im 'Wachstum gehemmt, eine zenithwhrts stehende aber ge- 
fordert wird, und daB bei negativem Geotropismus die Wadis tums- 


27) Barth 1894 Geotr. Wachstumskrummungen der Knoten. Diss. Leipzig, 
Kerstan s. Anm. 26. 

28) Sachs 1872 Arb. Wurzburg 1 206. 

29) Moebius 1899 Festschr. f. Schwendener S. 37. Berlin. Sperlich 
1910 Unters. an Blattgelenken. Jena ; 1911 Sitzber. Wien. Akad. 120 _ I 349. 
Picker 1911 Dauer d. Orientierungsvermogen d. Laubblatter. Diss* Leipzig. 

30) Vgh Noll 1895 Flora 81 36. 

31) Vgl. Meiscbke 1899 Jahrb. wiss. Bot. S3 363 Anm. 1. Hartig 1901 
Holzuntersuchungen. Berlin. Jost 1901 Bot. Ztg. 59 1. Baranetzki 1901 
Flora 89 138. Luhdegardh 1916 Svenska Vetensk. Akad. Handl. 56 13. Cavara 
Bot. Cbl. 88 118. 

32) Engler 1918 Tropismen und exzentr. Dickenwachstum. Zurich. Errera 
1904 Bull. Soc. bot. d. Belg. 42. 
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verteilung die umgekehrte ist, dann miissen wir die Frage aufwerfen : 
„Wie kann die Schwerkraft das Wachstum so beeinflussen, und vor 
alien D ingen, wie kann sie es in verscbiedenen Organen gerade in 
entgegengesetztem Sinn beeinflussen“ ? Eigentlich haben wir die 
Frage schon beantwortet, wenn wir den Geotropismus als eineReiz- 
bewegung bezeichneten ; denn der Sinn dieser Bezeichnung kann ja 
offenbar nur der sein, dab wir annehmen, die Schwerkraft spiele 
bei der Kriimmung nur die Rolle des auslosenden Reizes, sie wirke 
nieht rein mechaniscb. In der Tat ist das unsere heutige Auffassung 
der Sache, und diese ist eigentlich selbstverstandlich, wenn man die 
diametral entgegengesetzte Wirkung derselben auberen Kraft in 
positiv und negativ geotropischen Organen ins Auge fafit. Die Ge- 
schiehte unserer Wissenschaft 33 ) zeigt aber, dab diese Auffassung 
erst durcli harte Arbeit errungen worden. ist und keineswegs von 
Anfang an selbstverstandlich schien. Tatsachlich suchte noch in 
den sechziger Jahren des vorigen Jahrhunderts ein Forscher von 
der Bedeutung wie W. Hofmeister 84 ) die Wirkung der Schwerkraft, 
kurz gesagt, in rein mechanischer Weise zu erklaren. Hofmeister 
schrieb dem krummungsfahigen Teil der Wurzel einen „weichen“ 
Aggregatzustand zu und lieb die Krtimmung durch das Gewicht der 
Spitze zustande kommen. Auf seine Vorstellung tiber die negativ 
geotropische Kriimmung wollen wir nicht eingehen; sie hat nur 
noch historische Bedeutung. Die Theorie von der „breiweichen“ 
Wurzelspitze hat zwar ebenfalls nur historische Bedeutung, sie ist 
aber auch heute noch sehr lehrreich, denn sie zeigt, wie selbst be- 
deutende Manner unter der Herrschaft einer vorgefabten Meinung 
blind gegen die Tatsachen werden, sie mahnt also dazu, den T a t - 
sachen in erster Linie Wert beizulegen, die Theorie nur als das 
zu nehmen, was sie sein soil, der stets wechselnde Ausdruck der 
„konzentrierten Erfahrung". Ohne vorgefabte Meinung hatte ja 
Hofmeister an jeder beliebigen Wurzel sehen miissen, dab ihre 
Spitze eher noch sprodem Glas als erwarmtem Siegellack vergleich- 
bar ist. Auch hatte schon Johnson gezeigt, dab man das Gewicht 
der Wurzelspitze durch ein Gegengewicht aquilibrieren kann, ohne 
dab die geotropische Abwartskriimmung unterbleibt. Schon 1829 
hatte Pinot gefunden, dab die Wurzelspitze bei der geotropischen 
Kriimmung auch in Quecksilber einzudringen vermag, also einen 
sehr bedeutenden Aubendruek tiberwinden kann. Doch diese Yer- 
suche aus alterer Zeit 35 ) wurden von Hofmeister nicht anerkannt, 
und erst Frank 36 ) gelang es, die verkehrte Auffassung vom passiven 
Herabsinken der Wurzelspitze zu beseitigen und im wesentlichen 
die richtige Anschauung anzubahnen, wenn er sagte, dab es sich 
beim Geotropismus urn „eine aktive eigentiimliche Kraft handle, die 

33) Vgl. Schober 1899 Anschauungen iiber deu Geotropismus seit, Knight. 
Hamburg. 

34) Hofmeister 1863 Jahrb. wiss. Bot. 3 77. 

35) Johnson 1828 Vgl. Linnaea 1830 5 145 (Literaturberielit). Pinot 
1829 Ann. sc. uat. (1) 17 94. Der JoHNSONsche Versuc-li wurde erst durch 
Giltaj (1910 Zeitscbr. f. Bot. 2 305) in exakte Form gebraeht. Giltay faud, 
dab die Wurzelspitze von Vieia faba auf den einen Arm einer Wage driickend, 
em am andern Arm wirkendes Gewicht, das 50—500 mal so schwef ist wie sie, 
zu heben vermag. Der Versucii von Pinot fand durch Harreveld (1903 Kon. 
Akad. Amsterdam Proceedings) Nachuntersuchung und Bestatiguug. 

36) Frank 1868 Beitr. zur Pflanzenphysiologie. Leipzig. 
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erst durch die Schwerkraft im Innern des Pflanzenteils ausgelost 
worden ist“. Konsequenter wurde die Wirkung der Schwere als 
eine auslosende aber erst von Pfeffee 37 ) und von Sachs aufgefaJBt. 
Nicht unerwahnt soli bleiben, daB schon 1824 Dutrochet 38 ) von 
Auslosung gesprochen hatte, freilich aber spater wieder andere Vor- 
ste-llungen entwickelte. 

Venn sclion die Abwartskrtimmung der W urzel mit einer be- 
trachtlichen Arbeitsleistung verbunden sein kann, so ist eine solche. 
bei der geotropischen Aufwartskrtimmung unter alien Umstanden 
notig, weil es sich ja um die Hebnng einer Last handelt, und weil 
diese zumeist an einem viel groJBeren Hebelarm wirkt, als bei der 
Wurzel. Erst in neuerer Zeit hat Pfeffer 39 ) die Arbeitsleistung in 
den Knoten geotropisch sich kriimmender Graser studiert, und 
Meischke 40 ) hat andere Pflanzen mit derselben Fragestellung unter- 
sucht. Es ergab sich, daB die zur Wirkung kommende Energie 
Werte erreicht, wie man sie auf Grund der S. 241 besprochenen 
Arbeitsleistung durch Wachstum erwarten konnte. Speziell wurde 
dann noch gezeigt, daB zur Aufrichtung eines Grashalmes die zur 
Verftlgung stehende Energie tatsachlich nahezu notig ist, wahrend 
sich bei anderen geotropischen Krtimmungen in der Regel ein groBer 
EnergietiberschuB zeigt, der auch noch bei erheblicher Mehrbelastung 
des Gipfels die Aufrichtung erlaubt. Doch wir konnen hier nicht in 
Details eintreten, es genugt uns zu wisisen, daB die bei der Krtimmung 
geleistete Arbeit nicht von der Schwerkraft geliefert wird. Die 
Energie fur die Bewegung stellt eben die Pflanze selbst 
in ihren wachsenden Teilen, die Schwerkraft wirkt nur 
auslosend. 

Reaktionszeit. — Prasentationszeit. Wenn die Schwerkraft 
nur durch das Gewicht der bewegten Teile wirkte, so lieBe sich 
ihr Erfolg, die Art und Gr5Be der Krtimmung, nach mechanischen 
Prinzipien bestimmen. Wirkt sie aber als Reiz, so haben wir erst 
experimentell festzustellen, inwieweit die Krtimmung von der Dauer, 
der Intensitat und der Richtung der Kraft abhangt. Auch bei schnell 
reagierenden Objekten vergeht doch immer eine meBbare Zeit, 
etwa 10—80 Minuten, bis das horizontal gelegte Organ eine eben 
sichtbare Krtimmung aufweist, und diese von AuBenverhaltnissen 
weitgehend abhangige „Reaktionszeit u bemiBt sich bei anderen Ob- 
jekten (z. B. Grasknoten) auf viele Stunden. Es ist aber gar nicht 
notig, die Pflanzen bis zum Eintritt einer sichtbaren Reaktion <zu 
reizen, es gentigt schon eine ktirzere Zeit. Werden die Objekte nach 
Ablauf dieser Erist. vertikal gestellt oder rotieren sie auf dem Klino- 
staten, so erfolgt doch spater die geotropische Krtimmung. Wir sehen 
also eine ,,is T achwirkung {t der geotropischen Reizung nicht nur 
eintreten, wenn das Organ wahrend der Krtimmung liber die Ruhe- 
lage hinausgeht (S. 257)* sondern auch dann, wenn die Reizung, lange 
bevor ein auBerlich sichtbarer Erfolg eingetreten war, wieder. auf - 
gehoben wird. Das Minimum von Zeit, wahrend welcher geotropische 


37; Peefeer 1875 Periodische Bewegungen. Leipzig ; 1893 Die Reizbarkeit 
der Pflanzen (Verb. Ges. d. Naturf.). 

38) Dutrochet 1824 Physiol. Unters. Tiber die Bewegliehkeit d. Pflanzen 
u. Tiere. Ostwalds Klassiker ‘ 154. Leipzig 1906. 

39) Pfeffer 1893 Brack u. Arbeitsleistung. Abh. Kgl. Ges. Leipzig 20. 

40) Meischke 1899 Jahrb. wiss. Bot. 33 337. 
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Reizung stattfinden mufi, wean, eine eben nocli mit blofiem Auge 
sichtbare Kriimmung durch Nachwirkung erfolgen soil, nennt man 
die ..Prasentationszeit" des geotropisehen Seizes. Sie ist fur 
„normale“ AuBenbedingungen bei Bliitensprossen von Capsella zu 
2 Minuten, bei Bliitensprossen von Sisymbrium, Plantago und bei 
Hypokotylen von Helianthus zu 3 Minuten, bei anderen Objekten 
(Keimsprossen von Phaseolus, Vicia, Cucurbita, Grasern) zu 4 bis 
12 Minuten gefunden worden; selten betragt sie (Eupinus albus, 
Hypokot.yl) 20 — 25 Minuten. Fiir den Zeitpunkt des Eintretens der 
Reaktion (Reaktionszeit) ist es ganz gleichgiiltig, ob andauernd oder 
nur bis zum Betrage der Prasentationszeit gereizt wurde; durch 
die Einwirkung des geotropisehen Seizes wahrend der Dauer der 
Prasentationszeit wird also schon das Minimum der Reaktionszeit 
erreicht 41 ). 

DieAngaben iiber dieGrbfie 41 ) der Prasentations- und Reaktions- 
zeit sind insofern noch ungenau, als sich gezeigt hat, daB die einzelnen 
Individuen einer Art sehr betrachtliche Unterschiede aufweisen. 
Untersucht man diese Zeiten also statistisch, so erhalt man wie bei 
anderen Eigensdiaften der Organismen ausgesprochene Variations- 
kurven. Die Abweichungen vom Mittelwerte kbnnen nur zum ge- 
ringsten Teil durch auBere UngleichmaBigkeiten wahrend des Ex- 
periments bedingt. sein, vielmehr rtihren sie von genotypischen Diffe- 
renzen im Versuchsmaterial wie auch von auBeren Einfliissen bei 
der Entwicklung der benutzten Samen her. Each den Studien von 
Trondle betrug die mittlere Reaktionszeit fiir den Hafer 32 Minuten, 
fiir die Kressewurzel 21 Minuten, doch reagierten einzelne Hafer- 
pflanzen schon nacii weniger als 14 Minuten, andere nach mehr 
als 49 Minuten. Und bei der Kresse wurden Reaktionszeiten unter 
10', andererseits noch iiber 60' gefunden. Each Paal diirfte die 
„Streuung“, die Abweichung vom mittleren Wert um so groBer 
sein, je weiter die Versuchsbedingungen von den optimalen sich 
entfernen. 

Intermittierende Reize. Man wird vermuten diirfen, daB 
auch eine noch kiirzere Reizung, eine Reizung unter der Prasen- 
tationszeit, nicht spurlos an der Pflanze vortibergeht, wenn sie auch 
nicht zu einer sichtbaren Kriimmung fiihrt. Tatsachlich liegen denn 
auch Erfahrungen vor, welche diese Vermutung bestatigen: die Er- 
fahrungen iiiber intermittierende Reize. Eine intermittierende Reizung 
wird mit Hilfe des intermittierenden Klinostaten erzielt Zuerst hat 
Darwin, spater haben Fitting und Kniep 42 ) einen solchen Apparat 
angegeben. Dieser gestattet beliebige Abwechslung in der Dauer 
der Reizzeit und der Ruhezeit, erlaubt auch, das Objekt nicht nur 
abwechselnd in die vertikale und in die horizontale Lage zu bringen. 
sondern zwei ganz beliebige Lagen zu kombinieren, was spater 
(S. 269) fiir uns von Interesse sein wird. Im wesentlichen das gleiche 
Ziel ka.nn man aber auch mit dem gewdhnlichen Klinostaten er- 
reiehen, wenn man die Pflanze so an ihm anbringt, daB ihre Achse 
mit der Klinostatenachse einen Winkel von 45° bildet, und daB die 


41) Bach 1907 Jahrb. wiss. Bot. 44 57. Trondle 1915 Reue Denksch'r. d. 
schweiz. naturf. Ges. 51 1, auch Maillbfbr 1913 Bull. Soc. Vaudoise 48 411. 
Paal 1913 Ber. Bot. Ges. 81 122. 

42) Fr. Darwin 1892 Annals Bot. 6 245. Fitting 1905 Jahrb. wiss. Bot. 
41 221 u. 331. Kniep 1910 Jahrb. wiss. Bot. 48 1. 
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Klinostatenachse selbst um 45° aus der Horizontalen abgelenkt 1st 
(Fig. 98). Dann beschreibt die Pfianze bei der Rotation des Klino- 
staten einen Kegelmantel und nimrnt in zwei opponierten Stellungen 
eine horizontaie und eine vertikale Lage ein. Lafit man nun den 
Klinostaten so rasch gehen, wie das moglich ist, ohne dafi Stfirungen 
durch zentrifugale Wirkungen eintreten, so erfolgt dock imxner noch 
eine geotropische Kriimmung. Fitting fand eine solche B. noch 
bei einer Umdrehung pro Sekunde; in diesem Fall dauerte also die 
Einzelreizung durch die^ Schwerkraft nur einen Bruchteil einer Se- 
kunde. Die Versuche mit schrager Klinostatenachse sind auch noch 
von einem anderen Gesichtspunkte 
aus von Interesse. Sie weisen iiber- 
zeugend nach, dafi bei horizontaler 
Achse die Kriimmung nur deshalb 
ausbleibt, weil die Einzelreize sich 
gegenseitig aufheben. Es ware also 
vollkommen falsch zu glauben, dafi 
auf dem Klinostaten keine geotro- 
pische Reizung erfolgt 43 ). Dafi eine 
solche in der Tat eintritt, zeigen 
auch die Ivnoten der Graser, die 
bei Horizontallage zur Wiederauf- 
nahme des Wachstums veranlafit 
werden und die auch auf dem 
Klinostaten das Wachstum wieder 
aufnehmen 44 ) , aber begreiflicher- 
weise allseitig. 

Die Tatsache, dafi einzeln unwirksame (unterschwellige) Reize 
durch Summierung zu einer Kriimmung fiihren, kann man zunachst 
einmal zur Prufung der fruher ausgesprochenen Ansicht benutzen, 
dafi Schwerkraft und Zentrifugalkraft von der Pfianze nicht unter- 
schieden werden. In der Tat konnte Rutten-Pekelharing 45 ) zeigen, 
dafi ein Schwerkraft- und Fliehkraftreiz, deren jeder einzeln etwas 
zu kurz ist, um eine Kriimmung herbeizufithren, nacheinander ein- 
wirkend zu einer Reaktion fiihren. Verstehen kann man aber 
die Summierung .solcher unterschwelliger Reize nur, wenn man 
annimmt, dafi auch schon der Einzelreiz eine gewisse Veranderung 
in der Pfianze herbeifiihrt, die eine Zeitlang nachklingt und claim 
von dem folgenden Einzelreiz weiter gesteigert wird. In dieser 
Auffassung wird man bestarkt durch Erfahrungen Fittings bei 


43) Der JEClinostat mufi sich sehr gleichmafiig drehen, wean er wirklich seinen 
Zweck, geotropische Kriimmungen auszuschliefien, erfiillea soil. Jede periodisoh 
wiederkehrende Veranderung der Geschwindigkeit kann zu geofcropischer Reizung 
durch Summation fiihren (Harreveld 1907 Rec. trav. bot. neerl. 3 173). Aber 
auch fiir sorgfaltige Horizontaistellung der Achse mufi man sorgen, da sonst die 
Pfianze auf verschiedenen Seiten unter verschiedenem Winkel gereizt wird! Da- 
gegen kann die Pfianze selbst einen ga nz beliebigen Winkel mit der horizontal 
stenenden Rotationsachse einschliefien (Fitting 1905 Jahrb. wiss. Bot. 41 221 
u. 331). 

. 44) Riss 1915 Zeitschr. f. Botanik 7 145. Riss weist nach, dafi fur die 
Wiederaufnahme des Wachstums nicht nur die querangreifende Schwerkraft ver- 
antworfclich zu machen ist, sondern dafi auch die Aufhebung der Langskraft 
(S. 269) mitbeteiligfc ist. 

45) Rutten-Pekeliiaring 1910 Rec. trav. bot. neerl. 7. 


* V 


4> s ✓ 

o p 

jf y 
> / 

/ 

/ 

/ 


fl 

as 

CM 


C <N s 
O / 




/ 


Fig. 98. 


266 


6. Kapitel. 


intermittierender Eeizung. 1st zun&chst die Dauer der abwechselnden 
Eeizung und Euhe gleich groB, so muB zur Erzielung einer Kriim- 
mung so lange gereizt werden, bis die Summe der Einzelreize gleich 
der Prasentationszeit 1st. 

Die Reaktionszeit aber wird um so viel verlangert, als die 
Pausen zwischen den Reizungen betragen 46 ). Verlangert man nun 
die Ruhezeiten z. B. bis zum Filnffachen der Eeizzeiten, so bleibt die 
Prasentationszeit noch unverandert. Man kann aber die Ruhepausen 
zwischen den Einzelreizen nicht beliebig verlangern, denn die Einzel- 
reize klingen allmahlich ab. Dies ist der Fall, wenn die Pause bei 
den Objekten Fittings 12mal, bei denen Zielinskis 47 ) 20— 50mal so 
lange wiihrt .wie die Reizwirkung. Schon vorher aber macht sich 
Einwirkung langerer Ruhepausen in der Steigerung der Prasenta- 
tionszeit geltend ; sie betragt z. B. 12—15 Minuten (gegen 6 bis 
7 Minuten normal) bei Reiz : Euhe =1:11. DaB in solchen Fallen 
langer Ruhepausen auch der Eintritt der Krummung verzSgert, die 
Reaktionszeit stark verlangert werden muB, ist selbstverstandlich. 

Bei der ersten Aufstellung des Begriffes Prasentations- 
zeit wurde dieser wesentlich anders gefaBt. Czapek 48 ) verstand 
darunter diejenige minimale Reizdauer, die eben noch zu einer 
Reizwirkung fiihrte. Demnach waren also geotropische Reizungen 
unter PrasentationszeitgroBe wirkungslos. DaB aber tatsachlich der 
Prasentationszeit keineswegs diese Bedeutung zukommt, zeigte schon 
der Umstand, daB man mit Hilfe des Mikroskopes auch noch 
geotropische Kriimmungen nach kiirzerer Eeizung feststellen kann. 
Vor allem aber ist durch die Erfolge der intermittierenden Eeizung 
bewiesen, daB sehr viel ktirzere Reize als solche von Prasentations- 
zeitgroBe noch physiologische Effekte haben. Ja es ist ganz zweifel- 
haft, ob es tiberhaupt Reize gibt, die wegen zu geringer Dauer vOllig 
spurlos an der Pflanze vortibergehen. Somit war auch die Auf- 
fassung Czapeks, daB auf dem Klinostaten die Reizwirkung der 
Schwere ganz aufgehoben sei, irrig. Und wenn neuerdings Ivonings- 
berger 49 ) wieder zu demselben Resultat kommt, so scheint uns 
dieses durchaus im Widerspruch mit den Tatsachen zu stehen, die 
auf dem intermittierenden Klinostaten oder an der schragen Klino- 
statenachse gewonnen worden sind. 

Die „Prasentationszeit“ ist uns also heute nichts als ein MaB 
fiir die GroBe der geotropischen Eeizung; zwei Reize sind gleichgroB, 
die die gleiche Prasentationszeit haben. Es ist lediglich eine Frage 
der ZweckmaBigkeit, wie man die Prasentationszeit fassen will. Als un- 
zweckmaBig hat sich ergeben, sie mikroskopisch 50 ) zu bestimmen, 
denn je starker die VergroBerung, desto leichter laBt sich zwar eine 

46) Trondle 1915 (zit. Anm. 41) S. 66. Trondle hat diese Verliingerung 
der Eeaktionszeit nur fiir den Fall, daB Reizzeiten und Ruhezeiten gleich groli 
sind, erwiesen; ob auch bei langer daueruden Pausen dieselbe GesetzmiiBigkeit 
gilt, ware zu untersuchen. Fitting hat wesentlioh andere Angaben uber die 
Reaktionszeit bei intermittierender Reizung gemacht. 

47) Zielinski 1911 Zeitschr. f. Bot. 8 81. 

48) Czapek 1898 Jahrb. wiss. Bot. 32 183. 

49) Koningsberger 1922 Ree. trav. bot. nderl. 19 1. 

50) Moisescu 1905 Ber. Bot. Gcs. 23 364. Polowzow 1909 Unters. fiber 
Reizerscheiuungen. Jena Maillefer 1910 Bull. Soc. Vaud. 46 238. Fitting 
1913 Handworterbuch Naturw. 8 237. Jena. 
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Kriiiiimimg beobachten, doch fallt es schwer, sie von beliebigen 
autonomen Krtimmnngen und Lastkrummimgen 51 ) zu scheiden. Be- 
stimmt man sie aber makroskopisch, so ist es keineswegs eine* 
Prinzipienfrage, sondern Geschmackssache, ob man die „gerade eben 
sichtbare" Kriimninng benutzt oder nach dem Vorgang von Arisz 52 ) 
eine Krummung von bestimmter GrbBe. Vielfach hat gerade die 
erste makroskopisch sichtbare Asymmetrie sich mit besonderer 
Scharfe wahrnehmen lassen. Die so definierte Prasentationszeit bleibt 
auch daim bestehen, wenn, wie das manche Autoren 53 ) versichern, 
eine wirkliche Reaktionszeit gar nicht existieren sollte, wenn un- 
mittelbar nach dem Horizontallegen sclion die geotropische Reaktion 
wenigstens mit Hilfe des Mikroskops sich nachweisen liefie, was 
indes ganz gewiB nicht generell der Fall ist. 

Intensitatswirkungen. Neben der Einwirkungs dauer der 
Schwerkraft auf die Pflanze haben wir auch ihre In tensi tat zu 
beachten. Da diese nicht variiert werden kann, benutzen wir die 
Zentrifugalkraft zu solchen Versuchen, studieren also die Abhangig- 
keit der Reaktionszeit und Prasentationszeit von der GroBe dieser 
Kraft. Ueber die Abhangigkeit der Prasentationszeit von der 
ReizgroBe belehren uns die Versuche Rutten-Pekelharings 45 ) an 
A vena- Keimlingen. 

GroBe der Fliehkraft Prasentationszeit in Seknnden Zeit, X Kraft 


46 g 

7 

322 

24 „ 

12 

287 

4,34 „ 

60 

290 

0,76 „ 

415 

315 

0,25 „ 

1300 

325 

0,14 „ 

2230 

312 

0,08 „ 

3900 

312 

0,04 „ 

7800 

312 


Die Prasentationszeit ist also der wirksamem Kraft umgekehrt 
proportional; bei kleinen Schleuderkraften ist sie selir groB und 
sie wird miner kiirzer, je groBer die Intensitat der Fliehkraft iwird. 
So kom-mt es, daB das Produkt aus der Reizintensitat und 
der Reizdauer eine Konstante ist. Das heiBt aber, es kommt 
ftir die Pflanze darauf an, eine bestimmte „Reizmenge“ zu er- 
halten, und es ist ganz gleiehgtLltig, ob diese Menge dlirch. hohe 
Intensitat bei kurzer Dauer oder durch geringe . Intensitat bei ent- 
sprechend langer Dauer erzielt wird. Dieses Gesetz, das zweifellos 
keine unbegrenzte Gtiltigkeit besitzt, wird als „Reizmengen- 
gesetz oder Produktgesetz“ bezeichnet; es ist zuerst von 
Blaauw und Froschel fur den Phototropismus ausgesprochen worden 
vgl. S. 310), dann ftir den uns hier interessierenden Geotropismus 
von Maillefer und Pekelharing 64 ), obwohl es auch schon aus 
Beobachtungen Fittings und Bachs 41 ) hatte abgeleitet werden konnen. 

Nicht so einfach gestaltet sich die Abhangigkeit der Reak- 


51) Maillefer 1913 Bull. Soe. Yaudois. 

52) Arisz 1915 Recueil d. trav. hot. mSerl. 12 44. 

53) Polowzow Anm. 50. Bose 1901 Plant response. Maillefer 1913 
Anm. 5i. 

54) Maillefer 1909 Proces- verba ux Soc. Vaud. sc. nat. 17 II. 1909, 
Pekelharing 1909 Proc. Kon. Akad. v. Wetensch. 
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fcionszeit von der Reizgrobe. Wie Trondle 55 ;) durch miihsame 
Untersuchungen festgestellt hat, bestehen enge Beziehungen zwischen 
der Reaktionszeit und der Prasentationszeit. Die Reaktionszeit setzt 
sich namlich zusammen aus einer Konstante K plus der Prasentations- 
zeit. Da die Prasentationszeit von der Reizmenge bestimmt wird, 
so gilt das also auch fur die Reaktionszeit. Trondle fand 


Gro6e der 

Reaktions- 

Prasentations- 

K = Reaktionszeit 

minima 

Zentrifugalkraft 

zeit 

zeit 

Presentation szei t 

9 

Min. 

Min. 

Min, 

Kresse- 25,1 

19,3 

0,3 

19,0 

wurzel 4,0 

21,1 

2,0 

19,1 

1,0 

27,4 

8,0 

19,4 

0,5 

34,9 

15,8 

19,1 

Hafer- 3,5 

31,7 

0,9 

30,8 

Koleoptile 0,9 

34,5 

s;5 

3o;o 

0,5 

37,5 

6,5 

31,0 

0,2 

45,5 

14,7 

30,9 

0,15 

52,2 

21,3 

30,9 

0,11 

62,4 

31,4 

31,0 


Stellt man diese Abhangigkeiten in Form von Kurven dar, so kaben 
diese die Gestalt von Hyperbeln. 

Nach Trondles Auffassung erfolgt wahrend der Prasentations- 
zeit der physiologische ProzeJB, der vielfach als „Erregung“ bezeichnet 
wird und den wir mit Mailleeer lieber „Induktion der geotropischen 
Kriimmung“ nennen wollen. Nur wenn diese Induktion eine be- 
stimmte Grobe erreieht hat, kann sie spater, d. h. nach Ablauf der 
Zeit K eine sichtbare Krummung hervorrufen. K bezeichnet Trondle 
als Transmissionszeit. Wenn dieses Wort mehr als ein anderer Name 
fiir K sein soil, wenn wirklich Trondle geglaubt hat, dab nur 
wahrend dieser Zeit K eine Umsetzung der Induktion in die Reaktion 
stattfindet, dann mud es zurtickgewiesen werden, denn zweifellos 
diirfen wir nicht annehmen, dab erst nach Ablauf der Prasentations- 
zeit unsichtbare Prozesse beginnen, die dann in der sichtbaren 
Krummung gipfeln ; vielmehr ist sicher, dab diese Prozesse schon 
vor der Vollendung der Prasentationszeit beginnen, dab also In- 
duktion und Transmission und auch die Krtimmung ineinander iiber- 
greifen. Es kann aber in Anbetracht des groben Materials, das 
Trondle beigebracht hat, an der Richtigkeit seiner Formel R = P + K 
nicht gezweifelt werden. Will man sie ohne Hypothese in Worte 
kleiden, so wind sie etwa so lauten: wenn durch die Reizvorgange 
eine gewisse H5he der Induktion erzielt ist, dann dauert es noch 
eine bestimmte Zeit, bis die Krtimmung sichtbar wird 56 ). 

Richtung der Kraft. In sehr auffallender Weise tritt uns 
das Reizmengengesetz wieder entgegen, wenn wir die A n griff s- 
richtung der Schwerkraft untersuchen. Sachs hat zuerst aus- 
gesprochen, dab eine senkrecht zum Organ gerichtete Schwerkraft 
Oder Zentrifugalkraft maximalen Erfolg hat und dab alle schr&g 
angreifenden Kr&fte im Verhaltnis des Sinus ihres Winkels wirksam 


55) Trondle 1910 Jahrb. f. wiss. Bot. 48 171 ; 1915 s. Anm. 41. Kritische 
Bemerkungen dazu: Fitting 1913 HandwSrterb. „Reizerscheinimgen“. Lunde- 
gArdh 1918 Bot. Notiser S. 95. 

56) Die Konstanz dieser , .Transmissionszeit" im Falle intermittieren- 
derReizung hat TrSndle unseres Erachtens nicht geniigend erwiesen. 
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sind. Bewiesen hat dieses sog. Sinusgesetz dann Fitting 57 ), in- 
dem er auf zwei gegentiberliegenden Seiten eines Organs die Schwer- 
kraft unter gleichem oder ungleichem Winkel angreifen lieb. Bei 
gleichem. Winkel und gleieher Dauer heben sich dann be- 
liebig viele soldier antagonistischer Einzelreize vollkommen auf, 
vorausgesetzt, dab jeder einzelne nicht wesentlich langer als wahrend 
der Prasentationszeitdauer einwirkt. Dabei kommt es ausschlieblich 
auf den Winkel an, den die Schwerkraft mit der Langs achse 
des Organs bildet, es ist aber vollig gleichgiiltig, ob sie diesen 
Winkel in der Richtung naeh der Organbasis oder -spitze bildet. 
Ist aber bei derartig intermittierender Reizung die Reizdauer auf 
den antagonistischen Seiten versehieden, so erfolgt stets Kriimmung 
im Sinne der langer gereizten Seite. — Werden ungleiche Winkel 
miteinander kombiniert, so erfolgt bei gleieher Dauer der Reizungen 
eine Kriimmung im Sinne derjenigen Reizlage, die dem rechten 
Winkel naher liegt. Man kann aber auch dann eine Kriimmung ver- 
meiden, wenn man die Reizung im spitzeren Winkel entsprechend 
langer ausdehnt; dann mub Reizungs dauer mal Sinus des Ein- 
wirkungswinkels in beiden Lagen den gleichen Wert ergeben. Dar- 
aus wird man zunachst einmal schlieben, dab, wie schon betont, 
das Reizmengengesetz auch hier gilt, zweitens aber, dab es sich bei 
der Schwerkraftwirkung um einen Druck handelt. Denn die 
Schwerkraft wird ja bei anderer Einwirkungsrichtung auf ein 
Organ nicht geandert; geandert, und zwar im Verhaltnis zum Sinus 
des Winkels, wird nur der Druck, den sie auf die Seitenlinien 
des Organs ausiibt. 

Damit lernen wir eine neue Methode kennen, um Reize zu 
messen: die „Kompensati on s methode"; zwei Reize sind gleich. 
wenn sie, gleichzeitig oder unmittelbar hintereinander auf antago- 
nistische Elanken wirkend, sich aufheben. Es versteht sich, dab 
man mit Hilfe dieser Methode das Reizmengengesetz nicht nur bei 
Variation der Einwirkungszeit des Reizes, sondern auch bei 
Variation der Reizintensitat prtifen kann. War durch die eben er- 
wahnten Untersuchungen Fittings das Gesetz fur schrag angreifende 
Schwerereize, also Reize unter 1 g bewiesen, so konnte Hiles 5S ) 
durch Schleuderversuche seine Giiltigkeit auch bei Werten von 2 bis 
21 g nachweisen. 

Man kSnnte versucht sein, zu glauben, dab eine Schwerereizung 
in der Langsrichtung der Pflanze ganz ohne Erfolg sei. Die 
Versuche von Marie-Marthe Riss 59 ) haben aber gezeigt, dab starke 
Langsreize (Schleuderkrafte von 12 — 100 g) einen einseitigen Schwere- 
reiz nicht zur Wirkung kommen lassen. Wurzeln der Lupine, die 
z. B. mit 12 g in der Langsrichtung 20 — 24 Minuten lang ge- 
schleudert wurden, wahrend gleichzeitig die Schwerkraft einsei tig 
auf sie einwirkte, blieben dauernd gerade, wahrend Kontrollen, die 
ohne Langskraft einseitig gereizt waren, deutliche Krilmmungen 
zeigten. Die Langskraft iibt also zwar keinen tropistischen Reiz 
aus, hat aber hemmenden Einflub auf die geotropische Kriimmung. 

57) Fitting 1905 Jahrb. wiss. Bot. 41 221 ; ygl. aucli Maeklund 1917. 
Finsk. Vetensk. Soc. Forh. 59 A. No. 23. 

58) Hiley 1913 Annals of Bot. 27 719; vgl. auch das Ref. von M. Riss 
Zeitsohr. f. Bot. 1914. 

59) Riss 1914 Jahrb. wiss. Bot. 53 157. 
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Worden schwachere Langskrafte verwendet (z. B. 2 g ), so ist der 
Unterschied zwischen den Versuchswurzeln und den Kontrollen ge- 
ringer. doch will Riss auch bei 1 g in der Langsrichtung noch deut- 
liche Wirkung bemerkt haben. Das miiBte dann aber schliefilich 
dahin fiihren, daB auch die Langskraft, die in jeder scliief an- 
greifenden Schwerkraft als Komponente steckt, hemmend 
wirkt, so daB also das Sinusgesetz fur kleinere Winkel keine 
Giiltigkeit haben konnte. Tatsachlich zieht denn auch M.-M. Riss 
diese Konsequenz. Da aber die eingehenden Studien Tkonbles 60 ) 
neuerdings das Sinusgesetz mit groBter Prazision auch fur die 
kleinen Winkel bestatigt fanden, miissen die Ergebnisse von Riss 
nochmals revidiert werden 61 ), vor allem unter Beriicksichtigung der 
inzwischen gewonnenen Erkenntnis von der weitgehenden Variabili- 
tat der geotropischen Reaktion, also unter Zugrundelegung eines 
grofieren Materials. 

Koningsberger 21 ) vermutet tibrigens, dab die Wirkung der Langskraft 
in Wurzeln und Sprossen verschieden sei — in Wurzeln. soli nach Riss eine 
Henimung eintreten, irn Sprosse hat er eine Forderu ng gefimden. Aus 
dieser Verschiedenheit sucht er den positiven bezw.' negativen Geotropismus 
von Wurzel und SproB herzuleiten. Ehe man ikm hierin folgen kaim, wird es 
notig sein, die Hemmung in der Wurzel mit den g lei ehe n Methoden zu er- 
weisen, mit denen die Forderung im SproB erwiesen wurde. Einstweilen seheinen 
uns die Erfahrungen von Riss mit denen von Koningsbekger n i c h t ver- 
gleiehbar. 

Die Wirkung der Schwerkraft in der Langsrichtung der Pflanze 
darf man sich keinesfalls so vorstellen, als ob die Pflanze durch sie 
in der Ruhelage festgehalten werde. 

Ganz anders als die Langskraft wirkt eine querangreifende, 
aber allseitig wirkende, also eine diffuse Schwerewirkung, wie man 
sie dadurch erzielt, daB die Pflanze wahrend der Rotation auf dem 
Zentrifugalapparat gleichzeitig um ihre Langsachse gedreht wird. 
Solche diffuse Schwerereizung bleibt ohne jeden EinfluB auf 
den Erfolg einer vorhergehenden oder nachfolgenden einseitigen 
Reizung. Die diffuse Reizung stump ft hier also fur einseitige 
nicht ab 62 ). 

Es verdient aber hervorgehoben zu werden, dab in anderen E&llen 
eine abst-umpfende Wirkung der Schw 7 erkraft doch festgestellt werden 
konnte. Pitting hat bestimmt, wie groB der Unterschied zweier 
geotropischen Reize sein muB, dainit diese sich nicht einfach auf- 
heben, sondern eine Krtimmung im Sinne der langeren Reizung er- 
geben. Verwendet wurden Einzelexpositionen von 25 Sekunden bis 
360 Sekunden Dauer, die durch mehrfache Wiederholtmg wirksam 
g.emacht wurden. Es ergab sich, daB stets dann eine Krtimmung 
eintrat, wenn mxndestens das Verhaltnis von 100:104 Sek. erreicht 
war. War also eine Exposition = 25 Sek., so muBte die antagonistische 
26 Sekunden betragen; war die eine =25 Minuten, so geniigte als 
antagonistische nicht etwa eine Reizung mit 25' 1", sondern es 

60) Trondle 1921 Jahrb. wiss. Bot. 60 295. 

61) Bremekamp 1915 (Proceed. Ak. Amsterdam S. 1290) besciitigfc die Er- 
fahrungen von 3VL Riss mit der Modifikation, daB die inverse Langskraft 
kerne Hemmung, vielmehr eine Forderung des geotropischen Erfolges einer gleich- 
zeitigen Querreizung zur Folge hat ; dabei wirkten in der Lange und in der 
Quere je 1 g . 

62) Riss Jahrb. wiss. Bot. 58 173. 
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waren 26 Minuten notig. Das heifit aber: es kommt nicht einfacl] 
die Differenz der Eeizmengen zur Geltung, sondern die Eeize be- 
einflussen sich, es tritt eine Abstumpfung ein. In den Fallen, wo 
das V erhaltnis der beiden Eeize, das gerade eben zu einem Er- 
folg fiihrt, konstant ist, spricht man vom W EBERSC-hen Gesetz 
(vgl. S. 317). Merkwiirdigerweise land Fitting, als er nicht die 
Zeiten verglich, wahrend deren eine antagonistische geotropische 
Eeizung dauert, sondern als er die Schwerkraft unter verschiedenen 
Winkeln einwirken liejB, dieses Gesetz nicht bestatigt. Es scheint 
freilich die Moglichkeit vorzuliegen, aus seinen Zahlen einen anderen 
SchluB zn ziehen. 

Es wurde oben gesagt, daB nur die GroBe des Winkels, den die 
Schwerkraft mit der Langsachse eines Organs bildet (neben der 
Dauer der Eeizung), ftir den geotropischen Erfolg von Bedeutung 
ist, daB es aber ganz gleichgtiltig ist, ob dieser Winkel nach oben 
oder nach unten sicli dffnet. Deiimach ist zu erwarten, daB eine 
Wurzel oder ein SproB ebensowohl in ihrer Nor-mallage wie auch in 



Fig. 99. Zwei abgeschnittene Sprosse von Physostegia, der eine (rechts) mit der 
Basis, der andere (links) mit der Spitze in feuchtem Sand in Horizontallage fisiert. 

Geotropische Kriimmung im feuchten Baum. Schwach verkleinert. 

der inversen Lage, d. h. wenn sie auf dem Kopfe stehend in 
der Richtung der Schwerkraft sicli befinden^ keinerlei geotropische 
Krummung ausfuliren. Der erste Eindruck eines solchen Versuches 
spricht freilich gegen diese Erwartung; denn ftir gewohnlich^ krum- 
men sich invers stehende Wurzeln in kurzer Zeit abwarts, inverse 
Sprosse auf warts. Aber diese Eeaktionen sind erst die Folge kleiner, 
auf inneren Ursachen beruhender Krtimmungen, durch welche ein 
Heraustreten aus der Euhelage bedingt ist. Werden invers gestellte. 
Pflanzen an der Ausfiihrung solcher „endonomer 4£ Krtimmungen 
mechanisch verhindert, so tritt niemals eine geotropische Krtimmung 
als Nachwirkung auf dem Klinostaten hervor. Immerhin ist ein be- 
deutender U nterschied zwischen den beiden Euhelagen zu konsta- 
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tieren ;’die Normalstellung ist namlich eine stabile, die Inversstellung 
eine labile Ruhelage. Ein Organ, das aus der Inversstellung etwas 
abgelenkt ist, kehrt nicht wieder in diese, sondern in die Normal - 
lage zuriick. Allein wir haben es in der Hand, die stabile in die labile 
Ruhelage iiberzufiihren und umgekehrt; wir brauchen zu dem Zweck 
nur den Punkt zu andern, an dem der Pflanzenteil befestigt ist 63 ). 
Operieren wir mit abgeschnittenen Zweigen, und fixieren wir sie z.B. 
in horizon taler Lage an der S p i t z e, so tritt dieselbe Reaktion ein wie 
am normalen basal fixierten Zweig, d. h. die nach unten schauende 
Seite erfahrt die Wachstumsfdrderung; der aufiere Erfolg ist aber ein 
ganz anderer, die Basis kriimmt sich nach oben und hat nun 
in inverser Stellung ihre stabile Ruhelage (Fig. 99). 

Gfrenzen des Reizmengengesetzes. Es ist mehrfach auf die 
Bedeutung des Reizinengengesetzes hingewiesen worden. Es muB 
aber betont werden, daB es keineswegs den ganzen ReizprozeB, 
sondern nur die ersten Partialvorgange beherrscht. Es nianmt nam- 
lich die als „Induktion“ bezeichnete physiologische Reaktion nur 
anfangs proportional der Reizmenge zu; spater hort diese Pro- 
portionalitat v&llig auf. Das ergibt sich zunachst einmal aus den 
Versuchen mit Reizung unter verschiedenen Wink ein. Exponiert 
man einen Stengel etwas kiirzer, als seine Reaktionszeit be- 
tragt, unter 90°, einen zweiten Stengel unter 45° zur Schwerkraft, 
so mtifite bei einer Zunahme der Induktion proportional der Reiz- 
menge die Krummung im ersten Fall ungleich weiter gehen als im 
zweiten Fall. Tatsachlich kriimmen sich beide Stengel ungef&hr 
gleich stark. Zweitens ist darauf hinzuweisen, daB auch bei weit 
tiber die Reaktionszeit hinaus dauernder Reizung (bei Dauerreizung) 
die GrBBe der Kriimmung keineswegs in gleiehem Mali zunimmt wie 
die zugefuhrte Reizmenge: sahen wir doch, daB jede Krummung sich 
wieder abflacht. Unter gewohnlichen Bedingungen wird sich eine 
solche Reizung tiber die Reaktionszeit hinaus nicht lange durch- 
fiihren lassen, weil die eintretende Krummung wenigstens den Spitzen- 
teil des Organs der Schwerereizung entzieht. Yerhindert man aber 
durcli mechanische Mittel, z. B. iibergeschobene Glasrohren oder 
durch Eingipsen, die Krtimmung, so kann man die Reizmenge un- 
begrenzt erhBhen. Es bilden sich dann auch Spannungen in dem 
Organ aus, und diese fiihren nach Aufhebung der Hemmung rasch 
zu einer Krtimmung, aber die Grofie dieser Krummung ist keines- 
wegs proportional dem wirksamen Reiz. Wir konnen sagen: der 
Reiz kann unbegrenzt gesteigert werden, die Reaktions- 
grBfie ist stets eine endliche. Offenbar liegt das daran, daB 
schon frtihzeitig im Organismus Gegenreaktionen erweckt werden, 
die darauf hinwirken, die primaren Reaktion en abzuschwachen. 

Diese Gegenreaktionen sind nichts .anderes als der frtiher (S. 257) 
besprochene Autotropismus. Hatten wir dort festgestellt, daB dieser 
nach dem Eintreten einer Krummung sich gel tend macht, so zeigt 
sich jetzt bei Betrachtung der gewaltsam gehemmten Krummung, 
daB schon die physiologischen Vorgange, die der sichtbaren Krum- 
mung vorausgehen, autotropische Gegenreaktionen auslosen. Auch 
haben weit ere Studien 64 ) ge zeigt, daB jede Kriimmungstendenz, 

63) Frank 1868 Beitr. zur Pflanzenphysiologie. Leipzig. Noll 1892 Ueber 

heterogene Induktion. Leipzig, -t 'k 

64) Ohno 1908 Jahrb. wiss. Bot. 45 601. 
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die nacli gehoriger Induktion in der Pflanze sich ausgebildet hat, im 
Laufe der Zeit wieder abklingt, mag dabei die Verhinderung der 
Kriimmimg anf mechanischem Wege oder durch Kaltewirkung erzielt 
sein. DaB aber aueh unterschwellige Induktionen wieder abklingen, 
wurde schon bei Besprechung der intermittierenden Eeizung erwahnt. 

Analyse des Reizvorganges. Aus dem bisher Mitgeteilten 
laBt sich schon mit groBter Sicherheit entnehmen, dab zwischen der 
Einwirkung der Schwerkraft einerseits und der geotropischen Krlim- 
mung andererseits eine ganze Reih'e von Prozessen liegt, in deren 
Wesen wir eine freilich noch sehr beschrankte Einsicht haben. Es ist 
selbstverstandlich, daB zunachst die Schwere eine rein physikaiische 
Wirkung in der Pflanze haben muB. Die Schwere mufi durch das 
Gewicht, das sie einem Teil der Pflanze oder der Zelle verleiht, 
einen Druck ausliben — wir komnien auf diesen Punkt alsbald 
zurtick (S. 276). Die Folge dieses Druckes ist eine uns unbekannte, 
zunachst rein physikaiische Veran derung im Protoplasma, vermutlich 
eine Kompression. Wenn auch bisher nicht nachgewiesen wurde, daB 
diese Veranderung von einer bestimmten Einwirkungsdauer der 
Schwere abhangt, so miissen wir das doch vermuten; wir mlissen 
annehmen, dafi die Schwerkraft eine gewisse Zeit braucht, urn diese 
Veranderung in der Pflanze zu bewirken. Auf diese erste, rein 
physikaiische Wirkung der Schwere folgt dann — gentigende Inten- 
sity und Dauer ihrer Einwirkung vorausgesetzt — der physio- 
logische ProzeB, den man die „Induktion“ nennt. Und dieser 
physiologische ProzeB, der sich langsam entwickelt, jedenfalls viel 
Iangsamer als die physikalischen oder chemischen Wirkungen, denen 
er folgt, hat die Eigentumlichkeit, sich lange Zeit zu erhalten, 
„nachzuklingen ic . So ist ein Nachklingen von 12— 50mal der Zeit- 
dauer der Reizung sicher beobachtet. 

Auf diesem Nachklingen der Induktion beruht die Moglichkeit 
des Reizerfolges bei intermittierender Reizung, auf dem allmahlichen 
Abklingen aber die Grenzen, die dieser Art von Reizung gezogen 
sind. Durch intermittierende wie durch kontinuierliche Reizung wird 
zu der ersten Induktion eine zweite hinzugeftigt und schlieBlich er- 
reicht die Induktion die GrdBe, die sich sp&ter in einer Kriimmung 
dokumentiert ; die Induktion hat jetzt den „SchwellenwerP c ftir 
die Kriimmung tiberschritten. 

DaB die Induktion der geotropischen Kriimmung etwas anderes 
ist als die Kriimmung selbst, ein physiologischer Vorgang, der der 
Krummung vorausgeht, das laBt sich aus mehrfachen Grlinden ent- 
nehmen; am deutlichsten wird es, wenn Induktion und Reaktion an 
verschiedenen Orten erfolgen ; dann zeigt sich auBerdem noch ein 
dritter ProzeB, den man Reizleitung genannt hat. Es war Ch.Dae- 
win 65 ), der aus Versuchen, die schon in gleicher Weise von Cisielski 
ausgeflihrt waren, schlofi, daB die geotropische Induktion bei der 
Wurzel im Vegetationspunkt erfolge, in einer Entfernung von 
einigen Millimetern von der Stelle, an der die Krummung eintritt. 
Das wurde aus Dekapitationsversuchen geschlossen, bei denen nach 
Abtragung einer Spitze von 1 mm Lange nach Horizontallegen keine 
Kriimmung erfolgt, wahrend bei Wurzeln, die zuerst horizontal gelegt 

65) Ch. Darwin 1881 Bewegungsvermogen d. Pflanze. (Deutseh v. Carus.) 
Stuttgart. 

Benecke u. Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. II, 


18 


274 


5. Kapitel. 



Kriimmiing 6s j 


waren mid dann dekapitiert wurden, erne normale geotropischeKrum- 
miing eintritt. Die Methode, deren sich Darwin bediente, war vielen 
Zweifeln ausgesetzt 66 ) ; dasselbe gilt von einem anderen, von Czapek 
ausgefiihrten Experiment. Erst die von Piccard 67 ) ersonnene Ver- 
suchsanstellung bat zu einer definitive!! Klarung der Frage gefiihrt. 
Entsprecbend gewissen Versuchen Rotherts mit phototropis.cher 
Reizung (vgl. S.320) bat Piccard 67 ) Wurzeln an verschiedenen Stellen 
ihrer wacbsenden Endregion mit verschieden gericbteter Zentrifugal- 
kraft gereizt. Das geschab in folgender Weise: DieWurzel wird unter 
einem Winkel von 45° zu der Achse einer rasch laufenden Zentri- 
fuge befestigt, so dafi ibre Spitze auf der einen Seite der Achse, 
die Basis auf der an deren Seite sich befindet. Wie das Diagramm 

Fig. 100 ergibt, werden dann Basis 
5 und Spitze in antagonistischer Weise 
gereizt. Solche Wurzeln zeigen aber 
immer eine einheitlicbe 
und diese fallt : 

1 ) bei einer Spitzenlange von 1V 2 

oder mehr Millimeter so aus. als ob die 
Spitze allein geotropiscli gereizt worden 
ware ; . 

2) bei einer Spitzenlange von 1 mm 
oder weniger, als ob die Basis allein geo- 
tropisch gereizt worden ware. 

Aus diesen Versuchen folgt, dafi die 
aufierste Spitze der Wurzel jedenfalls em- 
pfindlicher fur die 
Schwerkraftwir- 
kung ist, als die 
entfernteren Zonen 
der wacbsenden 
Strecke . und dafi 
eine Reizleitung zu 
letzteren stattfindet 
— denn die Krlim- 
mung erfolgt ja 
(einerlei, ob ibre 

Ricbtung von der Spitze oder von der Basis diktiert wird) immer 
an der gleichen Stelle in einer Entfernung von 3—4 mm von der 
Spitze. Die Versuche lassen aber weiter erkennen, dafi aucb in der 
Wachstumszone ein Schwerereiz induziert wird. Das gleiche lafit 
sich aucb aus Versuchen mit dekapitierten Wurzeln entnehmen, die 
zwar auf eine gewohnliche geotropische Reizung gar nicht reagieren, 
dagegen nach Einwirknng von grofieren Reizen 68a ) (Fliebkrafte 
von einigen g) nach mebreren Stunden ebenfalls geotropische 
Krummungen aufweisen. Sie reagieren um so langsamer, je grofier die 
Dekapitation ist. Wir miissen uns nach alledem vorstellen, dafi die 



Fig. 100. A Achse der Zentri- 
fuge. W Richtung der Wurzel. 
In bestimmten Abstanden von 
der Achse ist die Richtung und 
GroEe der wirksamen Zentri- 
fugalkraft eingezeichnet. 


Fig. 100a. Keimling von 
Sorghum, mit der Spitze 
in Horizon tallage be- 
festigt. Rach Fr. Dar- 
win 69 ). 


27 269^ VgL R0THEET 1894 Flora 78 179 - Czapek 1895 Jahrfa. wiss. Bot. 

67) Piccard 1904 Jahrb. wiss. Bot. 40 94. 

68) Haberlandt 1908 Jahrb. wiss. Bot. 45 575. Jost 1912 Zeitschr. f. Bot, 
4 161. Dewers 1914 Beih. Bot. Cbl. 31 (I) 309. 

68a) Newcombe 1909 Beih. Bot. Obi. 24 (1) 183. Jost und Stoppel 1912 
Zeitschr, f. Bot. 4 206. 
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Zone maximaler Empfindlichkeit in der Spitze liegt und dab von da 
aus die Empfindlichkeit basalwarts rasch abnimmt. Ob aber etwa 
die Wurzelhaube oder das Transversalmeristem die maximale Em- 
pfindlichkeit besitzt, konnte bisher nicht entscliieden werden. 

In neuester Zeit hat Snow 683 -) eine von anderen Autoren beim 
Phototropismus (vgl. S. 321) ausgearbeitete Methode auf den Geotro- 
pismus tibertragen. Er hat die abgeschnittene Wurzelspitze dem 
Stumpf mit Gelatine wieder angesetzt und fand sotche Wurzein 
geotropisch reizbar. s/ pie Versuche beweisen nicht streng, dab der 
Eeiz an der Spitze 'aufgenommen und zur Wachstumszone geleitet 
wird, denn die Spitze konnte auch rein „tonisch“ zu dem geschilderten 
Effekt ftihren (vgl. S. 276, Versuche Miehes). 

Neben der Wurzel ist im Sprob des Keimlings einiger Graser, 
besonders gewisser Paniceen, ein Organ gefunden worden, dem man 
zum mindesten eine erhohte Empfindlichkeit in der Spitze zusprechen 
mixfi. Wie Fr. Darwin 69 ) zeigte, macht ein Keimling von Sorghum, 
der an der Spitze fixiert und horizontal gelegt wird, die Win- 
dung en, die in Pig. 100 a dargestellt sind. Wenn die Wachstumszone 
durcli Aufkrtimmung in die Vertikale eingeriickt ist, steht also der 
Krummungsimpuls noch nicht still. Daraiis mufi man entnehmen, 
dafi in dem Spitzenteil des Keimlings eine starkere geotropische 
Empfindlichkeit herrscht als in der Wachstumszone, und dab eine 
Eeizleitimg aus jener in diese erfolgt. Dab aber die geotropische 
Sensibilitat auf die Spitze allein beschrankt ist, darf man aus diesem 
Versuch nicht schlie&en. Nun hat aber welter Guttenberg 70 ) an 
verschiedenen Graskeimlingen Versuche mit der PiccARDsehen Me- 
thode ausgeftihrt und hat wenigstens fur einen von diesen, den Keim- 
ling von Setaria italica gezeigt, dab die Wachstumszone die Krum- 
mung ausfiihrt, wahrend die Spitze in erster Linie den Eeiz auf- 
nimmt. Bei den Paniceen, zu denen neben Sorghum auch diese Setaria 
geliort, ist der Keimling aus zwei distinkten Teilen aufgebaut: dem 
Blatt (Kotyledo, Koleoptile) und einern darunter befindlichen Stengel- 
glied (Epikotyl, Hypokotyl). Wahrend an j ungen Keimlingen geo- 
tropische Krilmmungen sowohl im Hypokotyl wie im Kotyledo aus- 
gefiihrt werden, ist spaterhin — wenn der Kotyledo ausgewachsen ist 
— die Krummungsfahigkeit ganz auf das Hypokotyl beschrankt. Auf 
dem PiccARD-Apparat aber zeigt sich, dab gleichstarke Impulse in 
Basis und Spitze dann ausgelost werden, wenn die Achse mitten 
durcli die Koleoptile geht. Es ist dabei ganz gleichgiiltig, wie lang 
das Hypokotyl ist. Je langer dieses aber ist, desto hohere Eeizkrafte 
wirkeii auf es ein. Der Versuch beweist also nicht nur, dab das 
Hypokotyl geotropisch unempfindiich ist 71 ), sondern er zeigt zugleich, 
dab innerhalb der Koleoptile die Empfindlichkeit recht gleichmabig 
verteilt ist 72 ). Andere Graser verhalten sich, mit derselben Methode 
gepruft, anders. A vena z. B. hat ahnlich wie die Wurzel eine von 
der Spitze nach der Basis zu allmahlich abnehmende Empfindlichkeit. 

69) Fr. Darwin 1899 Annals Bot. 13 567. 

70) Guttenberg 1911 Jahrb. wiss. Bot. 50 289, vgl. auch Darwin 
1908. WiESNER-Festschrift Wien. 

71) Nach gewissen Erfahrungen an Ranken kann man, streng^ genommen, 
nur sagen: das Hypokotyl vermag auf direkten geotropischen Reiz nicht zn 
reagieren, wohl aber auf zugeleiteten. Es ist namlich moglich, dab in ihm eine 
rnduktion stattfindet, aber weitere Glieder des Reizprozesses fehlen. 

. 72) Eine Nachpriifung der GuTTENBERGschen Resultate durch Dewers 
1913 (s. Anm. 68) hat nicht zu einer vollstandigen Bestatigung derselben gefiihrt. 
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Das hatte schon Rothert 73 ) vermutet, weil er beobachten konnte, 
daB die geotropische Kriimmung in der Spitze beginnt. In der 
Spitze ist aber das Wachstum recht gering. Wenn trotzdem die 
Kriimmung hier friiher beginnt als in der raschest waehsen den Zone, 
so muB eben eine hohere Induktion vorliegen. 

Blicken wir zuriick, so miissen wir uns sagen, da 6 in gewissen 
Fallen eine ausschliefiliche oder tiberwiegende geotropische Spitzen- 
induktion, verbunden mit Reizleitung, "nachgewiesen ist. Bei der 
Mehrzahl der Stengel besteht eine solche aber sicher nicht, denn viel- 
fach konnen beliebige spitzenlose Stengelstiicke normale geotropische 
Krtimmungen ausfiihren. Von groBem Interesse ftir die ganze Frage 
nach der Spitzeninduktion sind tibrigens noch gewisse, von Miehe 74 ) 
studierte Sprosse, bei denen eine sehr deutliche Abhangigkeit der 
geotropischen Reizbarkeit von der Spitze besteht, obwohl zweifellos 
nicht in dieser die Geoinduktion erfolgt. Die Spitze hat hier nur 
insofern Bedeutung, als sie die Reizbarkeit des ganzen Organs be- 
dingt. Auch in der Wurzel spielt vielleicht diese ,,tonische“ Funktion 
der Spitze neben der induktorischen eine Rolle (S. 275). 

Wir kennen nun also neben der Induktion uiul Reaktion auch 
noch die Reizleitung. Worin diese besteht, wissen wir freilieh nicht. 
Klar ist nur, daB nicht der Reiz, sondern irgendein physiologischer 
Zustand sich fortpflanzt. Und diese Fortpflanzung scheint im groBen 
und ganzen nur basalwarts zu erfolgen 75 ). Wenn wir nun auch 
festgestellt haben, daB der geotropische Reizprozefi sich aus minde- 
stens dreierlei verschiedenen Vorgangen zusammensetzt, so darf man 
doch nicht glauben, daB diese zeitlich scharf voneinander getrennt 
wftren, also z. B. der Beginn der Reaktion erst dann erfolge, wenn 
Induktion und Leitung ganz beendet seien. DaB die Einzelprozesse 
ineinander greifen, laBt sich z. B. ftir Induktion und Kriimmung aus 
den folgenden Erfahrungen 76 ) entnehmen: Erfolgt die geotropische 
Reizung im luftverdtinnten Raum, die Bewegung aber unter normalen 
Bedingungen, so findet man eine erhohte Prasentationszeit. Wird 
umgekehrt die Reizung unter normalen Bedingungen und nur die 
Reaktion im luftverdtinnten Raum ausgeftihrt, so ergibt sich eine 
Verlangerung der Reaktionszeit. LaBt man aber den ganzen Reiz- 
vorgang im luftverdtinnten Raum vor sich gehen, so verlangsamt er 
sich nicht so stark, wie man erwarten mtiBte wenn die Reaktion 
erst nach Vollendung der Prasentationszeit einsetzte. 

Primare Wirkung der Schwerkraft. Wir wenden uns jetzt 
der weiteren Frage zu; welches wohl die primare Wirkung der 
Schwerkraft ist und wie diese zur Induktion fiihrt. Der KNiGiiTsche 
Versuch lafit keinen Zweifel dartiber, dafi die Schwerkraft nur durch 
die Massenbeschleunigung, die sie alien Korpern erteilt, also nur 
durch ein Gewicht auf die Pflanze einwirkt. Aber es ist freilieh, 
wie wir gesehen haben (S. 262), nicht etwa das Gewicht des dieKrtim- 
mungszone iiberragenden Teiles der Pflanze, denn dieses konnen wir 
unwirksam machen, ohne die Bewegungen zu verhindern. Es muB 

73) Rothebt 1894 Beitr. z. Biol. 7 189. 

74) Miehe 1902 Jahrb. wiss. Bot. 37 527. 

75) Guttenbekg (zifc. in 70) hat auf gewisse Erscheinungen aufmerksam 
gemacht, die ftir Reizleitung auch in umgekehrter Richtung sprechen. Dewers 
(vgi. Anm. 68) hat das bestatigt. Eine eingehende Untersuehung iiber die Rich- 
tung der Reizleitung bleibt aber noch auszufiihren. Eine gleichzeitige akropetale 
und basipetale Leitung, die Dewers postuliert, ist schwer vorstellbar. 

, 76) Paal 1911 Jahrb. wiss. Bot. 50 1. Ameij.den 1917 Rec. trav. bot. 

neerl. 14 149. : 
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sich also um eine Gewichtswirkung im Innern der Pflanze, ja sogar 
im Innern der einzelnen Zelle handeln. Da aber nicht selten die 
Hauptmasse des Protoplasmas in stromender Bewegung ist, so kann 
nur die ruhende Hautschicht, wie Noll 77 ) dargelegt hat, den Schwere- 
reiz aufnehmen. Sie muB auf einen an verschiedenen Seiten der 
Zelle ungleichen Brack in besonderer Weise reagieren. Nehmen wir 
nun an, die ganze Innenmasse der Zelle, also die Vakuole und das 
stromende Plasma, verursachten die Gewichtswirkung, so mtiBte 
auch bei vertikaler Stellung der Zelle. ein Seitendrucfc auf die Haut- 
schicht ausgeiibt we r den ; zwei gegenitberliegende Wandteile hatten 
dann aber den gleichen Druck auszuhalten. Neigen wir nun die Zelle 
etwas aus der Lotlinie heraus, so wire! sofort auf einer beliebigen 
Stelle der Unterseite ein grofierer Druck herrschen als auf der gegen- 
uberliegenden Stelle der Oberseite. Allein wenn man bedenkt, daJB 
durch den osmotisch wirksamen Zellinhalt stets ein erheblicher Druck 
auf das Wandplasma ausgeiibt ward, so kann man kaum annehmen, 
daB die geringe Druckveran derung beim Neigen der Zelle die 
geotropische Eeaktion auslose. Macht man mit Noll 78 ) die sehr be- 
scheidene Annahme, der Turgordruck betrage nur 3 Atmospharen, 
so lastet dadurch auf der Hautschicht der Zelle in jeder Lage der 
Druck einer Wassersaule von 30 m; nehmen wir den Durchmesser 
der Zelle zu 0,1 mm, so wiirde bei Horizontallage die Unterseite 
ein Plus von 0,1 mm Wasserhohe mehr zu tragen haben, als die 
Oberseite; die Pflanze mtiBte also auf die Zunahme des Druckes von 
30000,0 auf 30000,1 mm reagieren, und bei schwacher Neigung der 
Zelle mtiBte eine noch geringere Druckdifferenz wirksam sein. 

In neuerer Zeit ist eine an der e Hypothese aufgestellt worden, 
die sogenannte S t at oli then hypo these. Sie geht auf eine An- 
regung Nolls 78 ) zurttek. Dieser hielt es ftir moglich, daB im Proto- 
plasma, speziell in der Hautschicht, submikroskopische Strukturen 
gegeben sein konnten, die in ihrer Funktion mit den Statocysten 
niederer Tiere, z. B. der Krebse, identisch seien. Bei diesen wird ja 
die Wahrnehmung der Schwerkraftwirkung durch einen schweren 
Korper, „Statolith“, vermittelt, der, der Schwere folgend, seine Lage 
andert und dementsprechend auf verschiedene Stellen eines kleinen 
Hohlraumes, der mit Nervenenden ausgerustet ist, einwirkt. An 
diese Vorstellung kntipften dann fast gleichzeitig Nemec und Haber- 
landt 79 ) an. Sie betrachteten eine ganze pflanzliche Zelle als 
Analogon der tierischen Statocyste. Das wandstandige Plasma ent- 
spricht deren Nervenenden, leicht bewegliche, dem Zug der Schwere 
folgende Starkekorner ersetzen den „ Statolith en“. Nur wenn der 
Statolith auf die auBere Tangentialwand drtickt, sollen die Verande- 
rungen eintreten, die zu geotropischen Krtimmungen ftihren. 

Starkekorner, die dem EinfluB der Schwere schnell folgen und 
dementsprechend bei aufrechter Stellung der Pflanze auf eine andere 
Stelle der Hautschicht drticken, als bei schiefer oder horizontaler 
Lage, finden sich in der Tat in vielen Pflanzen, sie sind z. B. in den 
Stongeln regelmaBig in der Starkescheide, in den Wurzeln in einer 
zentralen Zellgruppe der Haube vorhanden; Fig. 101 zeigt sie in 
der Spitze des Gramineenkotyledons . Die Zellen mit soldier beweg- 

77) Noll 1888 Arb. Wurzburg B 532. 

78) Noll 1902 Ber. Bot. Ges. 20 403. 

79) Nemec 1900 Ber. Bot. Ges. 18 241. IIaberlandt 1900 Ber. Bot. Ges. 
18 261. 
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licher Starke werden nun von den genannten Autoren fitr die Auf- 
nahmeorgane des Schwerereizes angesprochen. Als Beweis fur diese 
Ansicht 80 ) wurde vor allem darauf hingewiesen, daB zwisclien dem 
Vorhandensein von Statolithenstarke und geotropischer Reizbarkeit 
ein weitgehender Parallelismus besteht, daB solche bewegliche 
Starkekorner keiner hoheren Pflanze fehlen, daB sie in der Wurzel- 
haube und in der Starkescheide sogar soldier Pflanzen sidi fin den, 
die sonst nirgends in jhren G-eweben Starke ausbilden. Umgekehrt 
findet sich in nicht geotropisch reagierenden Organen keine Starke, 
Oder keine bewegliche Starke. 

Priihzeitig wurden aber auch sclion Versuche ausgefiihrt in 
der Absicht, die Starke zu entfernen und dadurch ein zuvor geotro- 
pisches Organ ageotropisch zu machen. Alle diese 
Versuche blieben bis in die neueste Zeit erfolglos, 
weil stets mit dem Verschwinden der Starke so 
weitgehende Schadigung der Zellen verknupft war, 
dafi man eine geotropische Reaktion nicht mehr von 
ihnen erwarten konnte. Erst Clara Zollikofes S1 ) 
ist es gelungen, ein entscheidendes Experiment aus- 
zuflihren. Sie konnte bei Keimlingen einiger Kom- 
positen durch anfangliche Beleuchtung und darauf 
folgende Verdunklung die Statolithenstarke vollig 
entfexmen, wahrend ein freilich verringertes Wachs- 
tum und auch die phototropische Reizbarkeit er- 
halten blieb. So vorbeliandelte Keimlinge waren nun 
wirklich geotropisch nicht reizbar. Venn aber nach 
erneuter Belichtung die Statolithenstarke regeneriert 
war, trat wieder geotropische Kriimmung ein. 

In anderer Weise hat Stahl 82 ) die Starke zum Verschwinden 
gebracht. Nach ihm schwindet sie durch langeren Aufenthalt in 
,,Laboratoriumsluft“ ebenso im Stengel wie in Wurzelspitzen, wenn 
die Pflanzen sehwaeh beleuchtet werden. Auch er konstatiert nach 
Aufzehren der Starke Fortdauer der phototropischen, aber Ausbleiben 
der geotropischen Bewegung. 

Damit scheint nun die lange erfolglos gesuchte Basis fur die 
Statolithentheorie gefunden, und diejenigen, die Bedenken gegen sie 
geauBert haben, mtissen nun zugestehen, daB in der Tat der Druck 
von Starkekornern auf das Protoplasma die geotropische Reizung 
bedingen kann. Aber freilich die Verlagerung dieser Starke- 
korner in der Zelle scheint keine unentbehrliehe Bedingung fiir das 
Zustandekommen einer geotropischen Reizung zu sein. So haben 
denn auch die Anhanger der Statolithentheorie zugeben mtissen, dafi 
in manchen Fallen unbewegliche Starke Statolithenfunktion hat 
[z. B. bei Caulerpa 83 )], ja, daB selbst die Starke ganz fehlen [z. B. 
bei Pilzen und bei Wui’zelhaaren 83 )] und doch geotropische Reizung 
erfolgen kann. In diesen Fallen muB also anderen unbekannten Zell- 
inhaltskorpern Statolithenfunktion zugeschrieben werden, bzw. das 
unbewegliche Korn mufi die Druckwirkung auf sensibles Protoplasma 

80) Eine Zusammenstellung der fiir die Statolithentheorie spreohenden 
Argumente findet man in Haberlandts Plxys. Anat. 5. Aufl. 1918. Moebius 
1918 Flora 111 396. 

81) Zo LLIKOFER 1918 Beitr. z. allg. Botanik 1 399. 

82) Stahl 1909 Flora 111 52. 

83) Knoll 1909 Sitzber. Wien. Akad. 118 I 576. Bischoff 1912 Beih. 
Bot. Cbl. 28 (1) 94. Haberlandt 1906 Sitzber. Wien, Akad. 115 (1) 577. 



Fig, 101. Kotyledo- 
narspitze von Pa- 
nicum miliaceum. 
Nach Nemec 79 ). 
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vermitteln konnen. Inwieweit nun solche Apparate mit unbeweglicher 
Starke oder ganz ohne Starke efrvva weniger leistungsfahig sind als 
umlagerungsfahige Statolith en, das bedarf nock eingehender Unter- 
suchung. — Audi die physiologische ForscJiung hat gezeigfc, dafi eine 
Umlagerung der Statolith enstarke zur Erzielung einer geotropischen 
Induktion nicht no tig ist. Sowohl Rotationsversuche wie namentlich 
auch intermittierende Reizung ftihren auch ohne einseitige Ansamm- 
lung von Starke zur geotropischen Krummung 84 ). 

Der Dr uck, der von den Statolithen auf das sensible Plasma 
ausgeiibt wird, kann nicht direkt zu einer Krummung ftihren. Sekun- 
da-re Veranderungen mtissen ihm zunachst folgen. Dafi diese schliefi- 
lich frtiher oder spater auf chemischem Gebiete liegen, ist wohl 
selbstverstandlich. Alle Versuche, solche chemischen Veranderungen 
in geotropisch sich krtimmenden Organ en nachzuweisen, mtissen des* 
halb sehr willkommen sein, um so willkommener, je fruhzeitiger nach 
Reginn der Reizung sie einsetzen, je wahrscheinlicher es also ist, dafi 
sie wirklich die Ursachen und nicht etwa gar die Folgen der Krtim- 
mung treffen. Die Resultate solcher Studien sind aber einstweilen 
noch so gering, dafi es sich kaum lohnt, sie einzeln aufzuftiliren ; er- 
walmt sei nur, dafi schon Gr. Kraus 85 ) und im Anschlufi an ihn 
Eva Schley 86 ) und Philipps 87 ) die Veranderung des Zucker- und 
Sauregehaltes und Wassergehaltes verfolgt haben, wahrendCzAPEK 88 ) 
ein Phenolderivat studierte. 

Neben chemischen hat man auch nach physikalischen 89 ) Aende- 
rungen in geotropisch gereiztem Protoplasma gesucht. Nach Weber 
sollte die Viskositat des Protoplasmas durch die Reizung erheblich 
zunehmen. Eine Naehuntersuchung durch Cl. Zollikofer hat ge- 
zeigt, dafi die Resultate Webers nicht richtig sind. Ebenso ist es 
auch mit histologischen 90 ) Studien gegangen; die Behauptung, dafi 
die Schwerkraftreizung histologische Aenderungen in der Zelle 
herbeifuhren, konnte nicht bewiesen werden. 

Erwaliiiung verdient hier auch die Beobachtung von Haberlandt (1914 Sitzber. 
Berl. Akad.'j, wonach in den Brutknospen von Lunularia der Brack von 
Star kekdrnern , am ThalLus aber der Druck des Proto plasmas und 
des Kernes den Schwerereiz bedingen. Hier handelt es sich freilich nicht um 
g e o t r o p i s e h e K r ii mmunge n , sondern um Barymorphosen. 

84) Fitting 1905 Jahrb. wiss. Bot. 41 387. 

85) G. Kraus 1880, 1884 Abh. Naturf. Ges. Halle 15 1 ; 16 1. 

86) Schley 1913 Bot. Gaz. 56 480. 

87) Phillips 1920 Bot. Gaz. 69 168. 

88) Czapek 1898 Jahrb. wiss. Bot. 32 175 ; 1906 Jahrb. wiss. Bot. 43 361. 
Czapek versucht nachzuweisen, dafi in geotropisch gereizten Wurzelspitzeiy ein 
Phenolderivat sich anhauft (dessen Identifizierung niit Homogen tisinsaure 
nach Schulze 1907 Zeitsehr. f. physiol. Ghemie 50 508, jedenfalls nicht zutrifft). 
Die Anhaufung dieses Stoffes soil dadurch bewirkt werden, > dafi sein unter 
uormalen Umstanden stattfindender enzymatischer Abbau durch ein Antienzym ge- 
hemmt wird. Die Tatsache als solche ist durch aus niclit sicher festgestellt, 
(Grottian 1909 Beihefte Bot. Cbl. 24 I 255) und ihre Deutung macht noch 
grofiere Schwierigkeiten. Da die Vermehrung dieses Stoffes auch nach _ photo- 
tropischen und hydrotropischen Reizen eintritt, so ist klar, dafi sie keine Be- 
ziehungen zur Aufn-ahme des Schwerereizes haben kann. Mit der Krummung 
hat sie aber auch nichts zu tun, denn sie erfolgt. ja hauptsachlich in der gerade 
bleibenden Spitze. Weitere erfolglose Studien iiber chemische Aenderung nach 
geotropischer Reizung bei Geafe u. Linsbaur 1909/10 Sitzungsber. Wien. 
Akad. 118 (I) 907; 119 (I) 827. 

89) Heilbronn 1914 Jahrb. wiss. Bot. 54 357, vgl. auch 1922 Jahrb. 
wiss. Bot. 61 284. Weber 1916 Jahrb. . wiss. Bot. 57 129. Zollikofer 1918 
Beitr. z. allg. Botanik 1 449. v-v, 

90) Nemec 1901 Jahrb. wiss. Bot. 36 80. 
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b) Plagiotrope Organe. 

Wir haben bisher ausschlieBlich solche Pflanzenteile betrachtet, 
die, wie die Hauptwurzel oder der Hauptsprofi, ihre Gleichgewichts- 
lage in der Lotlinie haben, und die sich mit ihren wachsenden Teilen 
in diese wieder zuriickkrtimmen, wenn sie in irgendeine andere Lage 
gebracht worden sind. Wir nennen solche Organe orthotrope 
(parallelotrope) und unterscheiden zwei Forrnen des Geotropismus an 
ihnen, den negativen und den positiven. Nun lehrt aber jeder auch 
fliichtige Blick auf die Pflanzenwelt, dafi es eine Menge von Pflanzen- 
teilen gibt, die ihre Ruhelage in einer anderen Stellung als der verti- 
kalen finden, und diese nennen wir plagiotrop, einerlei ob sie 
schief nach oben, schief nach unten oder horizontal gerichtet sind. Es 
ist moglich, dafi ein orthotropes Organ, 'wenn auBer der Schwerkraft 
noch eine andere auBere richtende .Kraft 'auf es einwirkt, unter dem 
Einflufi der beiden Krafte aus der 'Lotlinie herausrttckt, etwa so, 
wie eine beliebige Masse bei dem ■ gleichzeitigen Angriff von zwei 
Kraften, die in verschiedener Richtung wirken, sich nach einer 
dritten Richtung hin bewegt, die nach dem bekannten Satz vom 
„Parallelogramm" der Krafte" leicht aufgefunden werden kann. Um 
solche Erscheinungen handelt es sich hier nicht; plagiotrop sollen 
vielmehr solche Organe heiBen, welche unter dem Einflufi einer 
einzigen aufieren richtenden Kraft, hier also der Schwer- 
kraft, ihre Ruhelage nicht in der Lotlinie finden. Dabei muB es 
einstweilen dahingestellt bleiben, ob irgendwelche Innenkrafte sich 
mit dem EinfluB der Schwerkraft kombinieren. 

Radifire Organe. Um gleich ein recht charakteristisches Bei- 
spiel vorzuftihren, beginnen wir mit den horizontal wachsenden 
unterirdischen Rhizomen, die man in vorzuglicher Ausbildung z. B. 
bei Heleocharis palustris 91 ) vorfindet. Werden solche unterirdische 
Sprosse von Heleocharis in ein mit lockerer Erde geftilltes GefaB 
verpflanzt, dessen eine Wand aus einer Glasplatte besteht, so kann 
man die Richtung des sehr ansehnlichen Neuzuwachses leicht beob- 
achten, Ist das Rhizom in der naturlichen Lage eingepflanzt, so er- 
folgt der Zuwachs in der geradlinigen Verlangerung des alten 
Rhizoms; wird aber die Spitze schrag nach oben oder nach unten 
gekehrt, so tritt jedesmal eine Krtimmung ein, durch welche der Zu- 
wachs in scharfem Knie in die Horizontallage zuriickgebracht wird. 
Wenn dagegen beim Einpflanzen eine Drehung um die Achse vor- 
genommen wird, etwa so, daB die bisherige eine Flanke oder die 
Unterseite nach oben kommt, so erfolgt keinerlei Reaktion; ohne 
Krummung oder Drehung setzt das Rhizom sein horizontales Wachs- 
tum fort. Man muB aus diesen Versuehen sehlieBen, daB sich die 
Rhizome von Heleocharis nicht wie die orthotropen Organe in die 
Richtung, sondern sen k recht zur Richtung der Schwerkraft ein- 
stellen. Eine Differenz zwischen den einzelnen Seiten existiert aber 
nicht; das Rhizom ist also radiar. Fur die Rhizome von Scirpus 
und Sparganium 91 ), ferner von Adoxa und Circaea 92 ) ist das gleiche 
Verhalten nachgewiesen, und es unterliegt keinem Zweifel, daB die 


91) Elfving 1880 Arb. Wurzburg 2 489. 

92) Goebel 1880 Bot. Ztg. 38 790. 
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Mehrzahl 93 ) der im Bo den horizontal wachsenden Sprosse sich ganz 
ebenso verhalt (z. B. Paris, Anemone nemorosa etc.). Manche yon 
ilinen sind nun die Hauptachsen der betreffenden Pflanze (z. B. 
Paris, Adoxa), andere gehen wenigstens spaterhin aus Seiten- 
sprossen hervor ; Seitenglieder der Pflanze zeigen aber sehr allgemein 
diese besondere Art von Geotropismus, den wir Plagiogeo t rop is - 
mus oder Diageot ropismus nennen konnen. 

Sehr deutlich tritt er z. B. an den Seitenwurzeln erster Ord- 
nung hervor, die mit der streng orthotropen, positiv geotropischen 
Hauptwurzel stets einen Winkel bilden. Preilich handelt es sich hier 
gewohnlich nicht um einen rechten Winkel, sondern um einen spitzen, 
und dieser hat auch keine ganz konstante GroBe. DaB er aber 
durch die Richtung der Schwerkraft bestimmt wird, hat Sachs 94 ) 
in einfacher Weise durch Umkehren der Pflanze um 180° gezeigt; 
schon nach kurzer Zeit sah , er dann 
den Zuwachs in ungefahr dem gleichen 
Winkel zur Schwerkraftrichtung, aber 
in einem ganz anderen Winkel zur 
Hauptwurzelrichtung schrag ab warts 
gehen, und nach abermaliger Umkeh- 
rung trat wieder die urspriingliche 
Wachstumsrichtung ein. Die Fig. 102 
illustriert den SACHsschen Versuch; 
die dunkel gehaltenen Teile der Seiten- 
wurzeln sind in der inversen Lage 
gebildet. — Auch die Seitenwurzeln 
gelten fur streng radiar 95 ), man kann 
sie also, wenn sie die richtige Lage 
zur Schwerkraftrichtung einnehmen, 
beliebig um ihre Langsachse drehen, 
ohne sie zu einer Reaktion zu veran- 
lassen. Dagegen ftihrt jede Abwei Chung mit Seitenwurzeln in Erde hinter 
nach oben oder nach unten aus dem Glas gewachsen; zunachst in nor- 

spezifisclien ? Grenzwinkel“ eine KrUm- t nn n ormS“e?8tuung ZU Del 

mung herbei, deren Lolge eben die zuwachs in der verkehrten Lage 
Riickkehr in diesen ist. Wie Czapek 96 ) schwarz gehalten. Nach Sachs 94 ). 
nachweisen konnte, findet auch dann, 

wenn die Seitenwurzel senkrecht aufwarts oder abwarts gekehrt ist, 
keine Reaktion statt. Wird sie aber ein wenig aus diesen Ruhelagen 
verschoben, so kehrt sie nicht in die Vertikallage zurtick, sondern es 
tritt je nach Umstanden eine Aufwarts- oder Abwartskrummung ein, 
die mit Erreichung des Grenzwinkels endet. Nur die Grenzwinkel- 
stellung ist also eine stabile Ruhelage, die beiden anderen Stel- 
lungen mtissen dagegen als labile bezeichnet werden. In Beziehung 
auf die labilen Ruhelagen dtlrften die Rhizome mit den Seitenwurzeln 

93) Nicht alle Ehizome sind indes geotropiseh. Nach Heinricher (1901 
Jahrb. wiss. Bot. 30 703) ist der SproB von Tozzia, solange er unterirdisch lebt, 
ganzlich ageotropisch, erst der LaubsproB wird positiv geotropiseh und orthotrop; 
wie aber das Tozziarhizom im Boden festgehalten wird, scheint nicht unter- 
sueht zu sein. 

94) Sachs 1874 Arb. Wurzburg 1 584. 

95) Vgl. die Bemerkung S. 286. 

96) Czapek 1895 Sitzungsber. Wien 104 1197.. 
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ubereinstimmen, sie unterscheiden sicli aber von i.hnen durch die 
stabile Ruhelage ; denn die.se ist bei den Wurzeln schrag nach unten 
gerichtet, bei den Rhizomen horizontal. 

Die alteren Physiologen haben wohl stets die plagiotrope Stel- 
lung eines Organs als eine Result ante aus positivem bzw. nega- 
tivem Geotropismus einerseits und einer anderen Kraft andererseits 
aufgefafit. Als solche Innenkraft hat z. B. Dutrocliet 97 ) die „ Eigen - 
richtung" der Seitenwurzeln betrachtet, die bestrebt sein soli, diese 
senkrecht zum Mutterorgan zu stellen. Frank 98 ) war wohl der 
erste, der einen Plagio tropismus als selbstandige Reaktions- 
weise, die sich durch die Ruhelage vom Orthotropismus unterschei- 
det, annahm. Noll") hat durch die besondere Struktur eines hypo- 
thetischen Empfangsapparates diese Reaktionsweise leichter verstand- 
lich machen wollen. In neuerer Zeit sind wieder mehrere Tatsachen 

bekannt geworden. die zeigen, 
dab die Seitenwurzeln geo- 
t r o p i s c h dock viel mehr mit 
den Hauptwurzeln uberein- 
stimmen als man dachte, dab 
demnach ihr anderes Verhalten 
nicht aus ihrem Geotropismus 
allein zu verstehen ist. Vor 
0 allem sind da die Versuche 
LuNDEGitRDHS 10 °) zu nennen. 
Um diese und andere Versuche 
an Seitenorganen besser ver- 
st&ndlich machen zu kbnnen, 
flihren wir die seit Kniep 101 ) 
iiblich gewordene Bezeieh- 
nungsweise der Lage eines 
solchen Organs hier ein ( Fig. 
103). Als StellungO bezeichnen 
wir die Horizon tall age. Von dieser aus nach oben zu we r den die 
Winkel mit positively nach unten zu mit negativen Vorzeichen ver- 
sehen. Eine Seitenwurzel kann also inVertikallage +90 0 oder — 90 ° 
sein; "im ersten Fall kehrt sie die Spitze nach oben, im letzten nach 
unten. Es war nun schon Iange bekannt, dab die Aufw&rts? 
krummung, die eine Seitenwurzel etwa aus — 80 0 in ihre Ruhe- 
lage (—45°) ftlhrt, sehr viel langsamer erfolgt als eine Abwarts- 
kriimmung aus etwa 0° in die Ruhelage. 

An diese Erfahrung kniipft LundegIrdh an und er fiihrt nun 
die neueren Methoden der Untersuchung des Geotropismus bei den 
Seitenwurzeln ein: Bestimmung von Presentations- und Reaktions- 
zeiten und vor allem intermittierende Reizung. Die Prasentations- 
zeit ist. nach ihm fttr die Hauptwurzel der bentltzten Pflanze 5', 
fur die Seitenwurzeln 12'; die Reaktionszeit fur erstere 56', fiir 

97) Dutrochet 1824 Reeherches sur la structure intime. Paris. 

98) Frank 1870 Die naturliche wagereehte Riehtung von Pflanzenteilen. 
Leipzig.. 

99) Noll 1892 Heterogene Induktion. Leipzig. 

100) LundegIrdh 1917 Lunds Univers. Arsskriffc N. F. Avd. 2. U 
No. 6 und 15 No. 1. 

101 ) Kniep 1910 Jahrb. wiss. Rot 48 1. 
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letztere 35'. Trotz erheblich ge ringerer Empf indlichkeit 
reagieren also die Seitenwurzeln doch viel rasclier; das wird vor 
allem mit ihrer viel geringeren Dicke zusammenhangen. Mit dieser 
an sich interessanten Tatsache kann aber ihre Plagiotropie nicht 
aufgeklart werden. Sehr viel wichtiger ist die Feststellung der Reiz- 
grofie in verschiedenen Winkellagen durch die Kompensations.methode 
mit Hilfe intermittierender Reize. Das erste mit ihr erhaltene Re- 
sultat war das, da 15 die Ho rizontallage die op ti male Reiz- 
lage der Seitenwurzel ist ; zweitens wurde f estgestellt, dafi gleiche Ab- 
weich ungen von der Horizontalen nach der +- und — Seite bei 
gleicher Dauer gleichgrofie Reize auslosen, wahrend ungleiche Winkel 
im Sinne ihres Sinus wirken. Es gilt also auch fur den Geotropis- 
mus der 'Seitenwurzel das Sinusgesetz, die Seitenwurzel hat, mit 
dieser Methode untersucht, ganz genau den gleichen Geotropismus 
wie die Hauptwurzel, sie ist positiv geotropisch. IJeber den Grund, 
weshalb sie dennoch bei Dauerreizung sich so wesentlich anders ver- 
halt als die Hauptwurzel, hat sich LundegArdh folgende Vorstel- 
1 ungen gemacht: Er nimmt an, dafi die hemmende Wirkung* der 
Langskraft bei diesen Objekten sehr viel grofier sei, als in den 
Hauptwurzeln, und dafi diese demnach den Einflufi eines positiv 
geotropischen Reizes um so mehr hemmen mufi, je mehr sich die 
Wurzel der Ruhelage nahert. Letztere ware also eine Gleichgewichts- 
lage zwischen dem positiven Geotropismus und der Langskraft. Doch 
diese Annahme kann offenbar nur ausreichen, die Krtimmungen einer 
Wurzel zwischen — 45° und +90° zu erklaren. DaB aber von — 90° 
bis — 45° eine Aufwartskrtimmung der Seitenwurzel erfolgt und 
daJB dieselbe Seite, die hierbei konvex wird, auch im dritten Qua- 
dranten zwischen — 90° und — 145° (d. h. bis zur inversen Ruhe- 
lage eine Konvexkrtimmuiig machen mufi, das wird durch diese An- 
nahme moch nicht erklart, und darum bedarf es auchi noch einer zweiten 
Annahme. Die Seitenwurzel soli nicht nur positiv geotropisch 
reagieren, sondern aufierdem auch negativ. Diese negative Kriim- 
mung aber soli nur dann zum Vorschein kommen, wenn die positive 
(durch die Langskraft) gehemmt ist, und sie soli eine Prasentations- 
und Reaktionszeit haben, die aufierordentlich viel grofier sind als 
die entsprechenden Werte fur die positive Reizung. 

Diese Vorstellungen haben in der neueren Literatur noch wenig 
Wtirdigung gefunden^ 02 ), und auch wir mtissen uns versagen, sie aus- 
fuhrlich zu diskutieren. Gesagt sei nur, dafi wir ihnen nicht den 
gleichen Beifall zollen kdnnen wie den experimentellen Bef unden 
Lundegaedhs. Was die negative Reaktion anlangt, so sind die so 
gedeuteten Krtimmungen nattirlich vorhanden; sie sind bisher als 
Hyponastie bezeichnet worden, und es wird auf sie zuriick- 
zukommen sein. Von der Langskraft aber haben wir gesehen 
(S. 270), dafi sie selbst bei den Hauptwurzeln, wenigstens solange ihre 
Grofie unter 1 g bleibt, eine problematische Sache ist; ihr Einflufi 
mtifite also bei den Nebenwurzeln genau gemessen werden, ehe man 
so weitgehende Schlufifolgerimgen zieht, Wenn auch, wie mir scheint, 
mit Hilfe der Annahmen LijndegAedhs das Verhalten der Seiten- 


102) Bei Sieep findet sich eine Besprechung in einer Form, die jedenfalls 
keine Ablehnung bedentet (1919 Zeitschr. f. Bot. 11 533). — Erst nach Nieder- 
schrift dieses Kapitels ist eine Arbeit von Rawitscher erschienen, von der S. 287 
noch die Rede sein wird. . 
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wurzeln in jedem Quadranten vorausgesagt werden kann, so sind sie 
doch schon deshalb wenig befriedigend, weil ja ganz und gar unver- 
standlich ist, weshalb nun eigentlich in den Seiten wurzeln die 
Langskraft andere Eigenschaften annimmt als in der Hauptwurzel, 
und warum bier eine negatiy geotropische Reaktion hinzukommt, 
die sich in der Hauptwurzel nicht nachweisen ladt. 

Die geschilderten Anschauungen hat Lundegaedh l03 ) auch 
auf plagiotrope Sprosse iibertragen. Soweit diese Seitenzweige 
sind, wird noch von ihnen die Rede sein; aber auch die eingangs 
erwahnten Rhizome sucht er in der gleichen Weise zu deuten. Da- 
bei geht er so weit, dad er sogar in der Horizontallage eines solchen 
Rhizoms von einer hemmenden Langskraft spricht 103 ) (S. 82), 
obgleich diese doch in dieser Lage gleich Null sein mud. Experi- 
mentelle Studien mit der Kompensationsmethode waren naturlich 
bei diesen Objekten von grodtem Interesse. 

So stehen wir also auch heute noch den Erscheinungen des 
Plagiogeotropismus radiarer Organe vollig verstandnislos gegentiber. 

Dorsiventrale Organe. Die bisher besprochenen Organe waren 
in bezug auf ihre anatomische Struktur und auf die Verzweigung 
durchaus radiare Gebilde, trotzdem nehmen sie aber nur zum Teil 
diejenige Lage im Raum ein, die man zunachst als die Normallage 
der radiaren Gebilde betrachten wird : die aufrechte ; ein groder Teil 
verhalt sich plagiotrop, nimmt also schiefe oder horizontal Lage 
ein. Plagiotropie wird man aber von vornherein bei alien Organen 
mit dorsiventralem Bau erwarten dtirfen, und tatsachlich trifft diese 
Annahme in weitaus den meisten Fallen zu, und nur ganz wenige 
dorsiventrale Pflanzenteile, z. B. der Sprod von Vicia Faba, ver- 
halten sich orthotrop. Die Dorsiventralitat wird, wie frilher be- 
sprochen, sehr h&ufig durch audere Faktoren, seltener (an Seiten- 
organen) durch Beziehungen zur Hauptachse bedingt. Unter den 
auderen Einfliissen spielt vor alien Dingen das Licht eine Haupt- 
rolle; die Schwerkraft kann sich mit ihm kombinieren. Wenn nun 
schon bei der Entstehung der Dorsiventralitat mehrere Ursachen zu- 
sammenwirken, so ist es von vornherein wahrscheinlich, dad auch 
die Orientierungsbewegungen dorsiventraler Organe meistens durch 
mehrere Faktoren bedingt sind, deren Zergliederung oft schwierig 
sein diirfte. Wenn es ausgesprochen dorsiventrale Sprosse bei den 
unterirdischen Rhizomen geben sollte, so mudten diese besonders 
glinstige Objekte fur das Studium der Orientierungsbewegungen 
dorsiventraler Organe abgeben. Da solche einstweilen nicht bekannt 
sind, so mussen wir uns an oberirdische Organe halten, bei denen 
vielfach schon durch einfache Lichtentziehung so weitgehende Sto- 
rungen eintreten, dad man nicht mehr mit ihnen experimentieren 
kann. Immerhin sind einige Objekte bekannt, bei denen der Licht- 
ausschlud gelingt, so z. B. die Blatter von Lophospermum scandens. 
Durch die Untersuchungen Knieps 101 ) gehoren diese zu den bezug - 
lich ihres Geotropismus beststudierten dorsiventralen Organe. 

Bei diffusem Licht und auch im Dunkeln stellen sich diese 
Blatter so ein, dad die Blattflhchen horizontal stehen, selbstverstand- 
lich mit der Oberseite nach oben gerichtet. Jede Abweichung aus 
dieser Ruhelage wird durch eine Kriimmung oder eine Torsion 


103) Lundegaedh 1918 Lunds Univ. Arsskrift N. F. Avd. 2, 14 No. 27. 
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im Blattstiel wieder korrigiert, und diese Krtimmungen erfolgen 
unter Beschleunigung des Wachstums. Den Sinn der Krtimmung be- 
zeichnen wir nach dem V erhalten der Oberseite. Konvexkrtimmung 
macht also die Oberseite des Stiels konvex, Konkavkrtimmung 
die Oberseite konkav. Wir untersuchen nun die Reaktionen, die 
bei den verschiedensten Abweichungen von der Ruhelage eintreten. 
Um diese Stellungen kurz bezeiehnen zu konnen, benutzen wir wieder 
die Bezeichnungen der Rig. 148. Jede Stellungsanderung des Blattes 
nach oben hin nennen wir positiv ; zeigt das Blatt mit der v Spitze 
senkrecht nach oben, so befindet es sich in Lage +90; verlagern wir 
es weiter, bis es wieder horizontal, aber in vers, steht, also mit der 
Oberseite nach unten schaut, so nennen wir die Lage +180. Ent- 
sprechende Bezeichnungen gelten dann fur das negative Vorzeichen, 
wenn das Blatt in der Richtung nach abwarts aus der Ruhelage ge- 
bracht wird. [Es ist klar, daB z.B. —90° und +270° die gleiche Lage 
bezeiehnen!] Senkt man nun das Blatt mit der Spitze abwarts, so 
macht es eine Konkav krtimmung nicht nur in den Lagen — 0° 
bis — 90°, sondern auch noch nach Ueberschreitung dieser Vertikal- 
stellung bis etwa zur Lage —115°. Hebt, man das Blatt, so tritt um- 
gekehrt Konvex krtimmung ein, und zwar in alien Lagen von 0 tibter 
+ 90°, +180° bis +245°. Die Lage — 115° oder, was dasselbe hei&t, 
+ 245° ist labile Ruhelage. Alle bisher besprochenen Stellungsande- 
rungen betrafen den Winkel, den der Mittelnerv des Blattes mit dem 
Lot bildet; eine senkrecht zum Nerven in die Blattlamina fallende 
Querachse des Blattes blieb dabei stets horizontal gerichtet. Wird 
das Blatt aber so orientiert, daB diese Achse aus der Horizontallage 
herausgelangt, so wird sie durch Torsionen im Stiel wieder er- 
reicht. Am deutlichsten mtissen solche auftreten, wenn wir die Blatt- 
lamina in eine senkrechte Ebene tiberftihren, d. h. so orientieren, 
daB eine Kante des Blattes nach oben, die andere nach unten schaut 
(FI an kens tel lung). 

Mit diesen Ergebnissen ist nun aber noch gar nichts dariiber 
ausgesagt, durch welche physiologischen Eigenschaften des Blattes 
diese Reaktionen bedingt sind. Kniep konnte nachweisen, daB neben 
der geotropischen Konvexkrtimmung und der geotropischen 
Konkavkrtimmung noch eine andere Eigenschaft des Blattes eine 
Rolie spielt, die man als Epinastie bezeichnet. Wir wissen schon, 
daB man als „nastisch“ solche Krtimmungen bezeichnet, deren Rich- 
tung durch die Symmetrieverhaltnisse der Pflanze und nicht durch 
auBerc Krafte bedingt ist; solche nastische Bewegungen sind auf 
dorsiventrale Organe beschrankt. Unter Epinastie also ware ein 
versts rktes Wachstum der Oberseite des Blattstiels zu verstehen, 
und wenn das Blatt epinastisch ist, so mufi es auch ohne jede Ein- 
wirkung der Schwerkraft eine Konvexkrtimmung ausftihren. Der 
Nachweis einer solchen Epinastie ist: aber deshalb sehr erschwert, 
weil auf den gewohnlichen Klinostaten nur die Reizreaktionen 
orthotroper Pflanzenteile aufgehoben werden konnen, wahrend 
dorsiventrale Organe stets zu Krtimmungen veranlafit werden. Des- 
halb brachte Kniep die Blatter von Lophospermum in Flanken- 
stellung; ein intermittierender Klinostat sorgte dafur, dafi ab- 
wechselnd die rechte und die linke Flanke nach abwarts schaute. 
Erfolgen beide Reize — deren jeder fur sich zu einer Torsion des 
Stiels ftihren muB — gleich lange, so werden die Torsions- 
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bestrebungen aufgehoben, und die Blattstiele zeigen jetzt olme jede 
geotropische Reaction eine rein epinastische Konvexkrttmmung. 
Was nun im einzelnen bei einer bestimmten Lage des Blattes 
durch Epinastie, was durch Geotropismus geleistet wird, das lafit 
sich zurzeit nodi nicht sagen. 

Aehnlich wie die Blatter reagieren eine ganze Anzahl von 
Seitenzweigen, auch solche, die aufierlich radiar erscheinen. Sehr 
eingehend ist von Lundegaedh 103 ) das Verhalten der Seitenzweige 
von Coleus studiert worden, die man bisher wohl fur radiar gehalten 
hat. Lundegardh zeigt, dab sie mit dem Verhalten der Seiten- 
wurzeln grofie Aehnliehkeit haben. Sie haben also die optimale Reiz- 
lage bei 0°, und es gilt auch bei ihnen das Sinusgesetz. Auch kann 
man sie durch mehrtagige Drehung auf dem Ivlinostaten in einen 
Zustand setzen, daB die negativ geotropischen Kriimmungen bis 
zum Einrticken in die Lotlinie durchgeftihrt werden, wahrend sie 
vorher etwa bei +45° ihre Ruhelage fanden. Auch hier soli wieder 
die Langskraft tatig sein, die angeblich in basiskoper Richtung 
hemmend, in akroskoper Riditung fordernd wirkt 104 ), und es wird 
ferner auch hier eine der negativ geotropischen Kriimmung entgegen- 
wirkende positiv geotropische Reaktion angenommen, die grOfiere 
Presentations- (1 — 2 Tage) und Reaktionszeit besitzt als jene und 
die von der Langskraft unabhangig ist. Diese positiv geotropische 
Kriimmung ist nun nichts anderes als die Epinastie in den Ver- 
suchen Knieps. LundegArdh kann aber zeigen, daB diese Epinastie 
unter dem EinfluB der Schwerkraft zustande kommt. und daB sie 
umgekehrt bei langer Rotation auf dem Klinostaten ausklingt. Die 
Dorsalkrtimmung Knieps, d. h. eben die epinastische Kriimmung, 
tritt nach LundegArdh auf dem Klinostaten als Nachwirkung 
des positiven Geotropismus auf. Man kann auch in einer Flanke 
oder in der Unterseite eines Sprosses durch entsprechende Orien- 
tierung ein solches Verlangerungsbestreben herbeifiihren 103 ). Ob man 
es Epinastie nennt oder als positiven Geotropismus deutet, ist schlieB- 
lich gleich. Uns sagt die Auffassung, daB solche Zweige unter dem 
EinfluB der Schwerkraft dorsiventral werden, am meisten zu, 
wobei zu betonen ist, daB diese Dorsiventralitat im Gegensatz zu 
der der Blatter eine durchaus labile ist und einem AuBenfaktor ihren 
Ursprung verdankt. Wenn demnach solche Zweige wie die von 
Coleus dorsiventral sind, dann kann man auch die Seitenwurzeln 
schwerlich mehr fair radiar halten (vgl. S. 281). 

Zweifellos wird bei vielen Seitenzweigen, sowohl vegetativen wie 
auch bei bltitentragenden, die Dorsiventralitat durch inn ere Ur- 
saehen induziert und sie ist dann auch dauernd fixiert. Als Beispiel 
betrachten iwir die horizontalen Zweige der Fichte. Die Dorsiventrali- 
tat dieser Objekte pragt sich aufierlich in der verschiedenen GroBe 
der ' Nadeln auf Ober- und Unterseite sowie in der „Scheitelung“ 
derselben aus. Wurden nun solche Zweige wahrend des Austreibens 
der Knospen oder wenigstens zu einer Zeit, wo noch Wachstum der 


104,) Diese Annahme stimmt sehr sehlecht mit den Ausfuhrungen Konings- 
bekgers (S. 270). Man sieht, wie unsieiier alles ist, was auf diese' Langskraft baut. 

105) Man sollte __denken, dafi geotropische Reizung der Flanken zuniiehst, 
ehe die Dorsiventralitat induziert ist, die orthotropische Natur dieser Zweige 
(wie auch der Wurzeln) sehr deutlich zeigen mufite, wenn LundegArdhs Auf- 
fassung zu Reeht besteht. ^ - v / : 
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Triebe stattfand, nach oben oder nach unten gebogen, so traten jn 
den V ersuchen von Frank 106 ) — am Licht wie im Dunkeln — die 
gleichen Kriimmungen ein, wie wir sie am Laubblatt kennen gelernt 
haben. Nach - Londegardh 103 ) (S. 67) ist aber der Wendepnnkt 
fur die Kriimmung nicht etwa bei -—90°, sondern etwa bei —30°, 
d. 'h. in alien Lagen vom Gleichgewiehtswinkel in positiver Eichtung 
durcli die Quadranten hindurch bis +330° (= —30°) erfolgen 
K on v exk rummung en, und _ nur in dem engen Eaum vom Gleich- 
gewb-htswinkel abwdrts bis — 30° treten Konkavkrtimmungen ein. 

Im fibrigen ist nach LundegArdh im j ungen Trieb der negative 
Geotropismus so tiberwiegend, daB dieser fast orthotrop steht; erst 
allmalilich kommt der positive Geotropismus (Epinastie) zur Geltung 
und fiihrt den Zweig in seine definitive Euhelage. (Noch deutlicher 
ist die Orthotropie der jugendlichen Seitentriebe bei der Kiefer.) 
Die Langskraft soil bei den Baumen nach LundegAbdh von ge- 
ringerer Bedeutung sein, dafiir soil der Autotropismus, auf .dessen 
Wichtigkeit bei den plagiotropen Zweigen besonders Baranetzki 10S ) 
zuerst aufmerksam machte, eine urn so groBere Eolle spielen. Die 
' vorliegenden Daten scheinen uns indessen noch nicht prazise genug, 
uni ein weiteres Verweilen bei dieser Frage zu rechtfertigen. 

Neben Autotropismus und Epinastie ware endlich noch die rein 
mechanische Einwirkung der Zweiglast zu nennen, die auf e-ine 
Beugung der Seitensprosse hinwirken muB. Diesem 1 mechanischen 
Beugungsbestreben begegnen dann freilich vielfach aktive Keaktionen 
der Pflanze, die wieder eine Hebung des Sprosses zur Folge haben. 
Selir deutlich aber tritt die Lastkrummung bei manchen Trauer- 
baumen zutage, z. B. bei Fagus, Salix babylonica 107 ). 

In neuester Zeit sind von Eawitscher 107 a) die Laubsprosse 
von T radescantia genauer studiert worden. Sie sind ausgesprochen 
dorsiventral, nehmen aber nicht wie die Laubblatter eine Horizontal- 
lage ein, sondern finden schon in einem Winkel von 10 — 20° mit 
der Vertikalen ihre Euhelage (Tradescantia viridis 20°). Ist also 
+ 70° (vgl. Fig. 103) die stabile Euhelage, so findet sich die labile 
Euhelage hier bei — 70°; die beiden Lagen sind also vollig sym- 
metrisch zur Horizontalen. Wie Kniep bei den Blattern, kann 
Eawitschrr bei diesen Sprossen zeigen, daB jede Lagen veranderung 
durch Geotropismus und Epinastie zustande kommt. Es gelingt ihm 
aber, diese Krafte melir quantitativ zu fassen. Zunachst zeigt sich, 
daB sie sich geotropisch wie orthotrope Organe verhalten: die Hori-' 
zontale ist also optimale Eeizlage, und es gilt das Sinusgesetz. Da in 
der stabilen Euhelage die Schwerkraft noch einen lmpuls nach oben = 
g . sin 20 0 liefert, dieser lmpuls aber durch die Epinastie gerade kom- 
pensiert ist, so ist auch die GrdBe der Epinastie = g . sin 20°. Ihre 
GroBe bleibt naturgemafi in alien Lagen unge&ndert, doch kann sie 
durch Verdunklung bis zum Verschwinden geschwacht werden; im 
Dunkeln werden alle diese Sprosse orthotrop. 

Eawitscher hat auch eine eingehende Kritik an den Deutungen 
von LundegAedh geiibt; sie deckt sich in ihren Eesultaten mit dem, 
was oben gesagt wurde. Bemerkenswert aber ist es, daB bei Trade- 


106) Frank s. 98, man gl. auch Baranetzki 108. 

107) Voechting 1884 Organbildung im Pflanzenreieh 2. Bonn. 
107a) Eawitscher' 1923 Zeitsehr. f. Bot. 15 65. 
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scantia ein eindeutiger B ewe is gegen diese Deutung vorliegt. Hier 
tritt namlich die Epinastie auch an Sprossen auf, die sich am 
Klinostaten entwickelt haben; sie kann also nicht als spate 
Nachwirkung einer geotropischen Krummung betrachtet werden. 

Torsionen. Bei einer Stellung der Zweige (Fichte) in 180° — 
Oberseite nach unten — hat Frank nicht die Konvexkrtimmung be- 
obachtet, die wir bei Blattern notierten, sondern er sah Torsionen 
eintreten, die dann ebenfalls zu einer Btickkehr in die Normallage 
ftihrten. Werden ferner dorsiventrale Zweige gedreht, wird also 
eine bisherige Seitenkante nach unten gewendet, so kann die Normal- 
stellung zur Schwerkraft durch Kriimmungen in einer Ebene 
tlberhaupt nie wiedergewonnen werden, hier intis sen stets wie bei 
den Blattern Torsionen eintreten, und solche beobachtete denn auch 
Frank z. B. an den Seitenzweigen zweiter Ordnung nach vertikaler 
Aufrichtung des Seitenzweigeis erster Ordnung ; es nahmen ja dann 
die Seitenzweige zweiter Ordnung eine Bichtung schrag nach oben 
ein, und ihre bisher nach auBen gewendete Flanke schaute nach der 
Erde hin. — Baranetzki 108 ) ist vielfach zu anderen Resultaten 
gekommen wie Frank. Die ganze Frage verdient griindliche Unter- 
suchung. 

Auch anderwarts kommen Torsionen vor, die von der Schwer- 
kraft veranlafit werden; so bei manchen plagiotropen Sprossen, wie 
z. B. bei Philadelphus, Forsythia. Die Blatter stehen hier in der 
Knospe dekussiert; am erwachsenen SproB dagegen sind die Paare 
nicht mehr gekreuzt, sondern samtliche Blatter stehen in zwei 
Langszeilen an den Flanken des Zweiges. Diese Verhnderung kommt 
durch Torsion in den Inter nodien zustande, auf die wir bei Be- 
sprechung des Phototropismus zurtickkommen 109 ). 

Bliiten. Neben den Laubzweigen kommen auch Bill ten hier in 
Betracht, die bei vielen Pflanzen einen dorsiventralen (sog. ,,zygo- 
morphen“) Bau aufweisen. Eine dorsiventrale Bliite, die sich in 
erster Linie durch die Schwerkraft, und nicht, wie viele andere, durch 
das Licht im Baum orientiert, liefert nach Noll 110 ) z. B. Aconitum 
Napellus. Wird eine Bltitentraube dieser Pflanze so gebogen, dafi 
der mit Knospen besetzte Endteil der Achse vertikal nach unten 
kommt, und wird sie in dieser Lage in geeigneter Weise befestigt, 
so sieht man nach kurzer Zeit die Bliitenstiele eine Krummung aus- 
fiihren, wie sie in Fig. 104 dargestellt ist; die Krtimmung kommt 
damn zum Stillstand, wenn der obere Teil des Bltitenstieles wieder, 
wie bei aufrechter Stellung der Traubenachse, einen Winkel von 
etwa 30 — 50° mit der Schwerkraftrichtung bildet, d. h. also, wenn 
der „Helm“ der Bltite nach oben gewendet ist. Wenn es nun ftir 
die Bltite nur auf die Lage zur Schwerkraft ankame, dann mtifite. 
diese Stellung (Fig. 104 11 ) eine Buhelage sein. Tatsachlich kommt 
aber ftir die Bltite auch die Stellung zur Achse in Betracht; nur 
wenn sie die Oeffnung nach auBen kehrt, hat sie Aussicht, von 
Insekten besucht zu werden und somit normal zu funktionieren. 
Und so sehen wir denn, daB nach der medianen Einkrtimmung noch 
eine komplizierte Bewegung ausgefiihrt wird, deren Endresultat eine 

108) JBaranetzki 1901 Flora 89 138. 

_ 109) Schwendener u. Krabbe 1892 Abhandlungeii Berl. Akad. Sierp 
1915 lalirb. wiss. Bot. 55 343. 

110) Noll 1887 Arb. Wurzburg 3 315. 
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Drehung des Bltitenstieles und eine Auswartswendung der Elute 
selbst ist (Fig. 104 III). "Wir miissen es dahingestellt sein lassen, 
ob immer, wie nach Nolls Darstellung zu erwarten, eine rein geo- 
tropische Bewegung sich mit einer a us inneren Ursaehen statt- 
findenden, also endonomen Bewegung (Nolls Exotropie) kombiniert, 
oder ob auch oline mediane Einkrummung [Schwendeneh 108 )] so- 
fort eine Torsion des Bldtenstiels eintreten kann. So viel steht 
fest, da£ bei den Orientierungsbewegungen derartiger Bltiten ein 
korrelativer EinfluJB der Achse mitspielt; ganz besonders schlagend 
tritt derselbe bei den Bltiten der Orchideen hervor. Diese werden 
bekanntlich in der Knospe in „verkehrter“ Lage angelegt — das 
Labellum scliaut nach der Achse zn — und bekommen bei der Ent- 
faltung die richtige Lage durch eine Torsion des Fruchtknotens ; 
man kann aber diese Torsion verhindern und demnach die Bliite in 



Fig. 104. Bliite von Aconitum Napellus in inverser Lage. Drei Stadien der 
Orientierungsbewegung. Aus „Lehrbuch der Botanik fur Hochsehulen“. 

verkehrter Orientierung aufbltiiieu lassen, wenn man die Pflanze 
auf dem Klinostaten rotieren laJt, oder wenn man die Infloreszenz 
in senkrecht abwarts geneigter Lage fixiert. Es ist demnach die 
Torsion durch die Schwerkraft bedingt. Wird aber oberhalb einer 
noch nicht tordierten Bliite die Achse abgeschnitten, so erreicht jetzt 
die Bliite ihre Normalstellung durch eine einfache Krtimmung ohne 
alle Torsion und neigt sich tiber das Ende des Achsenstumpfes hin- 
weg nach auBen; sie maeht also nur die erste, soeben bei Aconitum 
beschriebene und abgebildete Bewegung durch. 

Gelenke. Alle bisher betrachteten geotropischen Bewegungen 
waren durch W achstum vermittelt, und es ist betont worden, daB 
sie nur dann stattfinden, wenn das betreffende Organ noch im Wachs- 
tum begriffen ist oder von neuem zu solchem veranlaBt werden 
kann. Bei den Blattern vieler Pflanzen (z. B. der Leguminosen und 
Oxalideen) finden wir aber auch Kriimmungen, die durch ungleichen 
Turgordruck in den antagonistischen Seiten zustande kommen 
und ohne Wachstum verlaufen. 

Es sind nun aber nicht etwa die Blatter und Blattstiele in ihrer 
ganzen Ausdehnung zu einer Veranderung des Turgordrucks und 
einer damit zusammenhangenden Verlangerung oder Verkxirzung der 

Benecfce u. Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. II. 19 
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antagonistisc-hen Seiten befahigt, sondern diese Eigenttimlichkeit ist 
auf bestimmte Organe, die auch auBerlich hervortreten, beschrankt. 
Da diese an der Basis des Blattstieles, eventuell auch (bei einfach 
Oder mehrfach gefiederten Blattern) an der Basis jeder Fieder- 
ausstrahlung auftretenden Organe relativ kurze Verbindungsstticke 
zwischen unbeweglichen Teilen des Blattes vorstellen, so werden sie 
als Gelenke bezeichnefc. Sie heben sich meistens schon durch ihre 
groBere Dicke von der Nachbarschaft ab und heifien deshalb auch 
„Polster“. Ihr anatomischer Bau ist ein sehr charakteristischer und 
zeigt enge Beziehung zu ihrer Funktion. Wie die anatomische 
Untersuchung z. B. von Phaseolus multiflorus ergibt, riicken in) 
Gelenk die GefaBbtindel zu einem axialen Strang zusammen,. der 
ringsum von Parenchym eingeschlossen ist. Die Membranen dieses 
Parenchyms sind sehr dehnbar und elastisch, und sie sind tatsachlich 
durch den Turgordruck ganz bedeutend gegen das kaum dehnbare 
GefaBbtindel gespannt; beim Isolieren verlangert sich demnach das 
Parenchym recht erheblich, wahrend sich das GefaBbtindel kaum 
meBbar verktirzt. Es ist nun leicht einzusehen, daB cine einseitigc 
Zunahme der Schwellung, oder eine Abnahme der Turgeszenz auf 
der Gegenseite, oder endlich das Eintreten beider Prozesse zugleich, 
eine Verlangerung der einen, eine Verkiirzung der anderen Seite 
herbeiftihren muB, wobei sich nattirlich das Gelenk krttmmt. Das 
GefaBbtindel wird dabei ebenfalls gebogen, es erfahrt indes keine 
Veranderung in der Lange. Mit der Krtimmung des Gelenkes ist 
aber eine passive Bewegung des ansitzenden Blatteiles verbunden. 

Bewegungen in den Blattpolstern werden nun auf die verschie- 
densten. auBeren Reize hin ausgeftihrt, u. a. auch, wenn das Blatt 
durch Umkehren des Stengels verkehrt orientiert ist 111 ). Um in die 
Normallage zurtickzukehren, bedient es sich dann freilieh meistens 
nicht'nur einfacher Krtimmungen, sondern es treten auch Torsionen 
auf, die hier noch weniger als anderwarts erforscht sind. Wie 
Pfeffee 112 ) durch mikroskopische Messungen naehwcisen konnte, 
tritt bei den Krtimmungen des Gelenkes keine dauernde Verlangerung 
der Konvexseite ein, und nach Umkehrung des Stengels erlangt das 
Blatt bald wieder seine friihere Stellung. Schon daraus, daB kein 
Wachstum nachzuweisen ist, kann man schlieBen, dafi die Krtimmung 
hier durch Zunahme des Turgordruckes auf der Konvexseite und 
entspreehende Abnahme desselben auf der Konkavseite zustande 
koihmt, und die plasmolytische Untersuchung hat das einigermaBen 
bestatigt. So fand z. B. Hilburg 113 ) am Gelenk von Phaseolus nach 
einer geotropischen Reizung Plasmolyse auf der morphologischen 
Oberseite erst durch 4-proz. Salpeterlosung eintreten, wahrend sie 
vor der Reizung durch 3-proz. erzielt worden war; umgekehrt sank 
der Salpeterwert der Zellen der Unterseite von 3 1 /, auf ca. 3 Proz. 
Bei langerer Dauer der Reizung tritt dann freilieh "auf der Konvex- 
seite schlieBlich Wachstum ein, und jetzt erreicht nach Normal- 
stellung des Stengels das Blatt seine urspriingliche Lage nicht mehr. 
— Wenn auch diese durch Turgordruck bewirkte geotropische Krtim- 
mung. auf die Gelenke einiger Blatter beschrankt bleibt, so ist sie 


111) Sachs 1865 Handb. d. Experimentalphysiologie. Leipzig. 

112) Pfeffee 1875 Periodische Bewegungen. Leipzig. 

113) Hilburg 1881 Unters. Tubingen 1 23. 
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doch theoretisch von groBem Interesse, denn sie maclit es wahr- 
scheinlich, daB das Reagieren auf dem Schwerereiz eine viel welter 
verbreitete Eigenschaft der Pflanze ist, als man nach dem Auftreten 
geotropischer Krummungen vermuten kann; es ist kaum zu be- 
zweifeln, daB die Eeaktion in vielen Fallen zu keinem sichtbaren 
Erfolg fiihrt, weil den betreffenden Pflanzenteilen die Bewegungs- 
fahigkeit abgeht. Die Blattgelenke sind demnach Organe, die ihre 
Bewegungsfahigkeit lange iiber den Zeitpunkt hinaus bewahren, in 
dem ilir Wachstum sistiert wird. 

Aendernng der geotropischen Reaktionsweise („Umstiim 
mung“) ; Die bisherige Darstellung muB den Eindruck erwecken, 
als ob die Reaktionsweise eines Organes ein- ftir allemal gegeben sei, 
daB also eine unveranderliche positive oder negative Eeaktion bei 
den Orthotropen vorliege und dafi von den orthotropen Organen keine 
Brlicke zu den plagiotropen fiilire. Beides trifft nieht zu. 

AuBerordentlich haufig ist der Uebergang von ortho t roper 
zu plagiotroper Eeaktionsweise oder umgekehrt. Man kann ihn 
schon ohne Experiment, durch bloBe Beobachtung feststellen. Ver- 
folgen wir z. B. einmal die Entstehung der horizontalen Rhizome, 
etwas naher; Adoxa sei speziell als Beispiel gewahlt! Die Keim- 
pflanze besitzt oberhalb der Kotyledonen ein orthotropes Stammchen, 
das zunachst durch negativen Geotropismus ans Licht kommt, spater 
aber sich zurtickkrtimmt und in die Erde hinein gelangt; es findet 
dabei eine vollige Veranderung der geotropischen Reaktionsweise 
des Sprosses statt, denn er verhalt sich jetzt wie eine plagiotrope 
Nebenwurzel oder gar wie ein orthotropes, aber positiv geo- 
tropisches Organ. In einer gewissen Tiefe des Erdbodens angelangt, 
wird dann das Rhizom horizontal gerichtet, solange es Niederblatter 
produziert, es wird aber negativ geotropisch und tritt aus dem 
Boden hervor, wenn die Bildung der Laubblatter und der seitlich 
stehenden Bltitensprosse beginnt. Spater wachst die Spitze des 
Rbizoms von neuem im Bogen abwarts in die Erde, dann wieder 
horizontal und schlieBlich wieder aufwarts. Diese Schwankungen 
von positivem zu negativem Geotropismus mit Uebergangen durch 
plagiot.rope Stellungen zeigen nun nahe Bezieh ungen zum Ent- 
wicklungszustand der Pflanze; sie sind aber, wie wir noch sehen 
werden, auch von auBeren Faktoren zum Teil mitbedingt. — Bei 
Paris diirfte die Hauptachse gleichfalls ursprtinglich orthotrop sein, 
wenn sie aber einmal plagiotrop (horizontal) geworden ist, dann 
bleibt sie unter konstanten auBeren Verhaltnissen unverandert. 
Bei der groBen Mehrzahl der Rhizome- geht aber der ober- 
irdische, bliihende SproB nicht wie bei Adoxa oder bei Paris 
seitlich aus der Hauptachse hervor, sondern das Ende der 
Hauptachse selbst tritt liber den Boden und wird orthotrop, 
wahrend eine Seitenknospe horizontal auswachst und die Fort- 
setzung des Ehizoms tibernimmt. So verhaiten sich z. B. Heleocharis, 
Scirpus, Anemone nemorosa und viele andere. Bei alien wachst die 
Hauptachse in den ersten Jaihren, ehe es zur Bliitenbildung kommt, 
horizontal weiter, bei alien wird aber auch wohl diese Hauptachse 
beim Keimling ursprtinglich ortlhotrop gewesen sein. Es findet also 
eine erste Umwandlung von Orthotropie zu Plagiotropie aus un- 
bekannten Grlinden statt, und die spater jahrlich oder mehrmals im 
Jahre (Heleocharis) sich wiederholende Umwandlung von Plagiotropie 

/ ; . 19 * 
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zu Ortho tropie steht in sichtlichem Zusammenhang mit der Ver- 
anderung der morphologischen und physiologischen Eigenschaften 
des bliilienden Sprosses. 

Weniger auffallend sind die Unterschiede in der Reaktions- 
weise, die man an den Seitenwurzeln einer einzigen Hauptwurzel 
beobachten kann. Die Seitenwurzeln der Bohne (Phaseolus) z. B., 
die sich samtlich in gleichmaBig durchfeuchteter Erde entwickelt 
haben, bilden von oben nacb unten fortschreitend folgende Wink el 
mit der Hauptwurzel: 

130° 80° 80° 90° 90° 65° 75° 75° 40°. 

Sieht man von denindividuellen Eigentiimlichkeiten einzelner 
Wurzeln ab, so bemerkt man eine A bn ah me des Grenzwinkels in 
dem MaBe, als man sich der Spitze der Hauptwurzel nahert. 

Aehnliche Veranderungen der Reaktionsweise, die mit demReife- 
zustand des betreffenden Organs zusammenhangen, sind auch in der 
Bliitenregion in Menge bekannt geworden. Von Bliiten, die neuer- 
dings mit den modernen Hilfsmitteln der Reizphysiologie eingehender 
studiert wurden 115 ), sei Tropaeolum und Papaver genannt; nur der 
letztere soil besprochen werden. Der Stiel der Molmknospe ist an 
seiner Basis aufrecht und negativ geotropisch, an der Spitze aber 
nach der Erde zu gewendet. Mit der Last der Knospe haben die 
Bewegungen weder liier noch in anderen Fallen 116 ) etwas zu tun; 
vielmehr handelt es sich urn echten positiven Geotropismus. In dem 
MaBe nun, wie die Zone maximalen Wachstums nach oben fort- 
schreitet, erfolgt die Veranderung der positiven in die negative 
Reaktionsweise. Die Knospe ist dazu freilich notig, aber sie ist 
nicht etwa das Organ, das den Schwerereiz aufnimmt. Jede Ver- 
letzung und Storung der Knospe maclit sich im Stiel gel tend, sie 
hemmt das Wachstum und fSrdert die Reaktionsanderung ; vielleicht 
darf man sicli die Sache so vorstellen, daB unter solchen Schadigungen 
die Umanderung der Reaktionsweise mit gleicher Geschwindigkeifc 
weiterschreitet, walirend das Wachstum rasch sistiert wird. "Eine 
Verdunklung des Schaftes bewirkt ebenfalls Aufrichtung der End- 
knospe. Erneute Belichtung ftihrt alsbald wieder zum Nicken der 
Knospe. In dieseln Eall ist freilich das Ende des Stieles ageotro- 
piseh geworden, und die Aufrichtung erfolgt lediglich durch Auto- 
tropismus. 

Neben dem Entwicklungszustand spielen in anderen Fallen vor 
allem Korrelationsverhaltnisse eine Rolle bei den Veranderungen 
der Reaktionsweise. 

Der EinfluB der Hauptachse auf die Seitenglieder tritt uns in 
selir charakteristischer Weise entgegen, wenn wir die Spitze der 
Wurzel oder des Stammes entfernen. Es ist lange bekannt, daB z. B. 
bei den Pichten nach Entfernung der SproBspitze die plagiotropen 


114,' Voechtino 1882 Die Bewegungen der Bliiten and Friiclite. Bonn. 
Hansgibg 1893 Pliysiologisehe und phykopnytologiselxe Untersuchuneen. Mobbius 
1918 Flora 111 396. e 

115) Tropaeolum: Oehlkers 1922 Jahrb. wiss. Bot. 61 65. Papaver: 

Schulz 1921 Jahrb. wiss. Bot. 60 1. Fitting, ebenda 61 1. Scrophulariaceae : 
Schmitt 1922 Zeitsehr. f. Bot. 14 625. Gerauiaceae : Sciiwieke 1922 Auszug 
aus Diss. Hamburg. , - - : r';’-; 

116) Fur Lastkriimmung: Wiesner 1902 Sitzungsber. Wien 111 733. 
I okthheim 1904 ebenda 114 619. Gegen Lastkrummung : Voechting (Anm. 114). 
Bannbrt 1912 Beitr. z. allg. Bot. 11. 
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Seitenzweige ;des hochsten „Quirls“ sich aufrichten, und daB besonders 
der starkste unter ihnen vollig orthotrop wird und den HauptsproB 
ersetzt. Einen entsprechenden Versueh hat Sachs aber auch an der 
Wurzel mit Erfolg ausgeftihrt. Wie bei anderen Korrelationen, so 
zeigt sich auch bier, daB die Veranderung in den Seitenorganen 
nicht mir naeh einer Entfernung, sondern auch schon nach einer 
E unk tion she nun ung der Hauptachse eintritt. So findet z. B. ein 
Ersatz der Hauptwurzel durch eine Seitenwurzel statt, wenn man 
den Vegetationspunkt der ersteren eingipst 117 ), und bei der Fichte 
geniigt schon das Einknicken des Gipfelsttickes — nicht aber 
eine Bingelung desseiben — urn Seitenzweige orthotrop zu machen 11 ^). 
Auch bei der Ruhelage, die von den Seitenwurzeln fur gewohnlich 
eingenommen wird, macht sich ein mitbestimmender EinfluB der 
Hauptachse geltend. Dieser zeigt sich am klarsten auf dem Klino- 
staten, wo die Seitenwurzeln einen bestimmten Winkel zu ihrer 
Hauptachse einnehmen, den man Eigen wink el nennt. Bei den 
Wurzeln ist dieser Eigenwinkel im allgemeinen groBer als der 
unter der Mitwirkung des positiven Geotropismus zustande kommende 
Grenzwinkel; die Seitenwurzeln stehen also auf dem Klinostaten 
mehr senkrecht von der Hauptwurzel ab. 

Haben wir bisher inn ere Faktoren betrachtet, so erilbrigt nocbu 
auf die aufieren Einflusse hinzuweisen, die in oft recht bedeutendem 
MaJBe die geotropische Reaktionsweise der Pflanze andern. Wir 
nennen in erster Linie die Temperatur. Schon Sachs 119 ) sah bei 
holier Temperatur den Grenzwinkel der Seitenwurzeln verkleinert 
Viel auffallendere Verander ungen fand Voechting und neuerdings 
auch Lidforss. Sie zeigten, daB unter dem EinfluB niederer Tempe- 
ratur (wenige Grade tiber Null) sonst normal orthotrope Sprosse 
pi agio tr op werden 120 ). So verhalten sich in der freien Natur am 
Anfang des Winters die Sprosse von Senecio vulgaris, Sinapis 
arvensis 121 ), Holosteum umbellatum 122 ) und im Experiment die etio- 
lierten Kartoff eltriebe 123 ). .Die niedere Temperatur wirkt hierbei 
von alien Seiten gleichmaBig auf die Sprosse ein, und es kann gar 
nicht daran gedacht werden, die plagiotrope Ruhelage als eine .aus 
zwei Richtkraf ten resultierende aufzufassen ; als Richtkraft kommt 
nur die Schwere in Betracht, die Temperatur beeinfluBt aber die 
Reaktionsart der Pflanze. Ganz ebenso verhalt sich die Sache 
aber auch bei dem zuerst von Stahl 121 ) nachgewiesenen EinfluB 
des Lichtes auf plagiotrope Pflanzenteile. .Eine gewisse Licht- 
intensitat veranlaBt plagiotrope Organe zu positiv geotropischen Be- 
wegungen : so dringen beleuchtete Rhizome von Adoxa und Circaea- 
mehr oder minder senkrecht in den Boden ein, nicht well sie negativ 

117) Bkuck 1904 Zeitschr. f. allg. Physiologie 3. 

118) Goebel 1908 Einl. in die exp, Morphol. Leipzig S. 71. 

119) Sachs 1874 Arb. Bot. Inst. Wurzburg 1 584. 

120) Naeh den Erfahmngen Habeelandts (1903 Jahrb. mss. Bot. 38, 447) 
soli tiefe Temperatur den Geotropismus ganz auf he ben. Weitere Studien miissen 
zeigen, ob etwa auch bei den Versuehen Yoechtings und Lidfoes die Sprosse 
ageotropiseh waren. ■' 

121) Voechting 1898 Ber. Bot. Ges. 16 37, 

122) Lidfokss 1902 Jahrb. wiss. Bot. 38 343. 1908 Lunds Univ. Arsskrift 
N F. Abd. 2 4. 

123) Voechting 1902 Bot. Ztg. 60 87. 

124) Stahl 1884 Ber. Bot. Ges. 2 383. Entsprechende Beobachtungen fur 
Equisetum bei Ludwigs 1911 Flora 103 391. 
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p h o t o tropisch geworden sind (Kap. 5, 2), sondern weil sie, wie ein 
einfacher Versuch zeigt, jetzt positiv geo tropisch reagieren. Diese 
Umstimmung ist ftir die Pflanze von gro'Bem Nutzen, denn sie ver- 
hindert das Rhizom, aus dem Erdreich herauszuwachsen, wenn es 
etwa ein geneigtes Terrain bewohnt. Andere Rhizome reagieren 
freilich ganz anders und docli auch zweckmaBig, wenn sie infolge 
von Belenchtung negativ geotropiscii werden und sich gleichzeitig 
in Laubsprosse verwandeln. Aehnlich wie die Adoxa-Rhizome ver- 
halten sich die Seitenwurzeln, die bei Beleuchtung einen vie! kleineren 
Grenzwinkel mit ihrer Hauptwurzel bilden, als das im Dunkeln der 
Rail ist (Pig. 105). 

Aber auch in Fallen, wo eine biologische Deutung ausgeschlossen 
erscheint, ist eine Aenderung der geotropischen Reaktion durch 
Licht nachgewiesen, so z. B. an der Koleoptile von A vena 125 ). Wie 
friiher ausgeftihrt, wird jede geotropische Kriimmung durch Auto- 
tropismus friiher oder spater rtickgangig gemacht. Bei Avena kann 

durch allseitige Belic.htung zunaehsfc 
einmal der autotropische Ausgleich der 
geotropischen Kriimmung gefflrdert 
werden, es kann aber schlieJBlich sogar 
eine deutliche positiv geotropische 
Kriimmung nach dem vcdligen Abklingen 
der neg'ativen eintreten* Die GroBe 
dieser Gegenkriimmung scheint von der 
Lichtmenge abziihangen ; schon relativ 
kleine Mengen haben den geschilderten 
Erfolg. — Auf dem gleichen Gebiet 
diirfte die schon altere Beobachtung 



Big. 105. Stiick einer Hauptwurzel 
von Phaseolus in Wasserkultur. 
Von den vier Reihen der Seiten- 
wurzeln sind bloB zwei gezeichnet. 
Diese befanden sich zunachst in 
Dunkelheit, dan n in diffusem Licht. 


beruken, dab eine J / 2 — 2stiindige Be- 
lichtung mit 500 MK die geotropische 
Prasentationszeit erhoht, also die geotro- 
pische Empfindlichkeit vermindert i2b ). 

Auch das Medium, in dem die Wurzel wachst, ist von groBer 
Bedeutung fur die Reaktionsweise der Seitenwurzeln; Sachs 127 ) 
fand fur diese nicht die gleiche Ruhelage, wenn er seine Kulturen 
in Erde, Wasser oder feuchter Luft ausfuhrte. Am grofiten ist die 
Different zwischen dem Verhalten der Wurzel in Erde und Luft; 
sie tritt auch in deutlicher Weise an der Hauptwurzel hervor 128 ), 
Wird diese in Erde mit der Spitze nach oben gerichtet, so erfolgt 
eine starke Kriimmung, die fast stets mit der Einstellung in die 
normale Wachs turns rich tung endet; wird aber der gleiche Versuch 
in feuchter Luft ausgeftihrt, so erfolgt nur eine geringere Abwarts- 
krtimmung in flacherem Bogen, und die Spitze der Wurzel wachst 
dann mehr oder weniger horizontal weiter. Es ist bei Kultur in 
feuchter Luft offenbar das geotropische Reaktionsvermogen ge~ 
schwacht oder der Autotropismus verstarkt; jedenfalls kann man 
durch Anwendung einer starkeren Fliehkraft (54 g) auch in feuchter 
Luft dieselbe Reaktion an der Hauptwurzel erzielen, somit dasselbe 

125) Bremekamp 1921 Rec. trav. bot. neerl. 18 373. Clark 1913 
Zeifcschr. f. Bot. 

126) Krones 1914 Sitzungsber, Wien. Akad. 123. 

.127) Sachs siehe Anm. 119. VAVAAArVWAVA 

128) Elfving 1880 Acta soc. Fenn. 12. 
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orthotrope V erhalten herstellen, wie es die im Boden wachsende 
Wurzel bei der einfachen Schwerewirkung zeigt. Damit kom-men 
wir auf einen vierten auBeren Faktor zu spr'echen, der die Reaktions- 
weise der Pflanzenorgane mitbestimmen kann, die GroBe der Flieh- 
kraft, Wir wissen namlich schon durch Sachs 127 ), dab bei ver- 
starkter Fliehkraft die Nebenwurzeln ihren Grenzwinkel andern, 
mehr der orthotropen Reaktionsweise sich nahern, und nach Cza- 
pek 129 ) diirfte ftir die Rhizome dasselbe gelten. 

Eine grundlegende Veranderung der Reaktionsweise in Ab- 
hangigkeit von der Intensitat der Fliehkraft findet sich bei Haupt- 
wurzeln, die bei hoheren Fliehkraften von positiver zu negativer 
Reaktion tibergehen 130 ). Namentlich bei Entfernung der Spitze tritt 
die negative Krtimmung besonders gut bei Lupinus albus auf, wahrend 
mittlere ^-Intensitat zuerst zu positiven und dann erst zu nega- 
tiven Reaktionen ftihren ; bei kraftiger Fliehkraftwirkung fallt aber 
die positive Krtimmung ganz weg und setzt sofort die negative ein. 
Bei nicht-dekapi tier ten Wurzeln auBert sich die stark vermehrte 
Reizmenge in einer verspateten positiven Reaktion an der Spitze, 
wahrend die alteren wachsenden Zonen sich negativ krtimmen 131 ). 

Blicken wir zurflck, so sehen wir durchaus nicht die konstante 
Reaktionsweise auf die Schwerkraft, wie das zunachst der Fall schien, 
vielmehr eine weitgehende Veranderlichkeit; sie erinnert an die je 
nach „Stimmung“ verschiedene Reaktionsweise eines hoheren Tieres. 
Man spricht deshalb auch bei der Pflanze von „Stimmung u und 
von Veranderung der Stimmung der ,,U m stimmung“ 132 ). Damit 
soli aber weder angedeutet werden, daB man an psychische Prozesse 
denkt, noch soil gesagt sein, daB es sich um nicht gesetzma Bige 
Vorgange handelt. Man hat nur den Sinn des Wortes Stimmung er- 
weitert, wie das gewohnlich bei Benutzung vorhandener Worte zur 
Bezeichnung neuer Begriffe geschieht. ZweckmaBiger ist vielleicht 
mit Fitting 133 ) von Umschaltung zu reden. Am besten aber 
scheint es uns, solche Ausdrticke ganz zu vermeiden und nur von 
der Aenderung der Reaktionsweise zu reden, wie das oben geschah. 

Einen Einblick in die Ursachen der Reaktionsanderung haben 


129) Czapek 1895 Sitzber. Wien. Akad. 104 1197. 

ISO) Jost und Stoppel 1912 Zeitschr. f. Bot. 4 206. 

131) Bremekamp 1921. Ree. trav. bot. neerl. 18 424 hat eine Einwendung 
gegen die Deutung dieser Versuche gemacht, die sich bei einer Nachuntersuchung 
durch Wissmann (Diss. Heidelberg 1923) als nicht stichhaltig erwiesen hat. 

Auch Lundegardpi (1918 Bot. Rotiser) hat iiber negative Kriim- 
mungen bei Wurzeln nach geotropischer Reizung berichtet. Er unterscheidefc 
dabei 1) autotropische Kriimmungen, d. h. Ruckkrummungen, die liber das 
Ziel hinausgehen, also nach Geradestreckung der vorher positiv gekriimmten 
Spitze diese negativ kriimmen. Sie waren bei alien Reizintensitaten, auch den 
. schwachsten, zu beobachten. 2) Echte negative geotropische Vorgange, die von 
einer bestimmten Reizmenge (etwa 50 prMin.) an zu einer Depression der 
positiv geotropisehen Krummung flihren und schlieOlich sogar eine sehr be- 
trachtliche Verlangerung der „Reaktionszeit f< herbeifiihren. Bei einer Reizdauer 
von 5 Minuten ergjbt eine Intensitat von 6, 9, 17 und 111 g annahernd die 
■gleiche Reaktionszeit, wahrend 487 g erheblich vergroderte Reaktionszeit hat. 
Die eigentlichen negativen Kriimmungen hat Lunbegard anscheinend nicht 
gesehen. 

132) Man vgl. Noll 1896 Das Sinnesleben der Pflanzen. Ber. Senckenb. 
Ges. Frankfurt. Pfeffer 1893 Die Reizbarkeit der Pflanzen. (Verhandl. Ges. 
d. Naturf.). Czapek 1898 Jahrb. wiss. Bot. 32 175. 

133) Fitting Handw. d. Naturw. 8 276. 
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wir mit Sicherheit wohl noch in keinem Fall. Es ware von groBem 
Interesse, wenigstens zu wissen, an welcher Stelle des so kompli- 
zierten Reizprozesses diese Aenderung eintritt. 

Windepflanzen. Bei den bisher studierten Pflanzen waren 
durchweg die Grgane, die zur Ausftihrung einer Orientierungs- 
bewegung schreiten, kraftig genu gy diese auch durchzufiihren, wobei 

sie sehr haufig grfifiere Massen passiv zu 
bewegen, also ansehnliche Arbeitsleistung 
zu vollziehen liatten. Wir liabeii gesehen, 
daB nicht selten die Pflanzen befahigt sind, 
noch eine sehr viel grofiere Arbeit auszu- 
ftihren, als ihnen durch das Gewicht der 
passiv bewegten Teile auferlegt wird. 
Grundbedingung fur derartige Leistungeii 
ist nun aber eine gewisse. Festigkeit; wo 
diese feh.lt da wird sich z. B. ein horizontal, 
gelegter Stengel, trotz seines negativen 
Geotropismus, niemals vollig aufrichten 
konnen. Es gibt nun tatsachlich eine grolie 
Menge von Pflanzen, deren Sprosse dem 
Boden anliegen, wenn sie nicht unter Aus- 
nutzung der Festigkeit anderer Pflanzen 
sich erheben konnen. Solche Pfanzen 
nennt man Kletterpflanzen. Sie treten 
uns in ihrer ei'nfachsten Form entgegen, 
wenn wir efcwa Galium Aparine betrachten, 
das nach Erreichung einer gewissen Hohe 
umsinkt, sich dabei haufig auf benachbarte 
Pflanzen legt und durch seine Stacheln 
am Herabgleiten gehindert ist. Bei anderen 
Pflanzen treffen wir schon kompliziertere 
Apparate an, mit denen sie sich festhalten, 
so z. B. die Haken von Un curia Oder 
Strychnos ,33a ). Diese Organe ergreifen aber 
die Sttitzen nur zuf&Ilig und fiihren keine 
aktiven Bewegungen zum Ergreifen der 
fefivonpLbSTlSs! gutze aus, wie wir sie bei zwei groflen 
windender Sprofi von Myrsi- Pflanzengruppen, n&mhch bei den Ranken- 
phyllum asparagoides. Aus und Windepflanzen, regelmaBig vorfinden. 
^Lelirbuch der Botanik fur in biologischer Hinsicht haben beide viel 
Hochschulen". Gemeinsames, denn beide sparen sich die 

Ausbildung eigener Skelettgewebe in 
den Achsen und benutzen irgendwelche feste Korper als Stiitze 
ftir die Last ihrer Blatter. In der Natur sind diese Stiitzen 
fast immer lebende oder abgestorbene Pflanzenteile, und des- 
lialb sind Winde- und ■ Rankenpflanzen, so gut wie die Epi- 
phyten, von der Existenz anderer Gewachse abhangig ; ja man 
kann sie im gewissen Sinn sogar mit den Parasiten vergleichen, 
denn sie konnen ihre Sttitzen, wenn diese lebende Pflanzen sind, 
freilich nur indirekt, schadigen, indem sie ihnen das Licht enfcziehen. 


133a) Treub 1882/83 Annales Bulfcenzorg 3. Schenk 1892 Beitr. z. Biol 
u. Anatomie d. Lianen. Jena. Ewakt 1898 Annales Buitenzorg 15 387. 
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Die Beweg ungen aber, die bei den Windepflanzen zur Ergreifung 
der Stiitzen ftihren, sind in phy siologischer Hinsicht so selir 
verschieden von denen der Rankenpflanzen, daB wir an eine gemein- 
same Behandlung beider Gruppen nicht denken konnen. An dieser 
S telle gehen wir nur auf die windenden Pflanzen ein, da bei 
diesen der Geotropismus auf alle Fade eine Rolle spielt, was bei 
den Ranken nicht zutrifft. 


Bei den Windepflanzen umwachst der Stengel, und zwar handelt 
es sich um den Haupttrieb, die Sttitze in Schraubenwindungen ; da 
diese Windungen eng anliegen und einen Druck auf die Sttitze aus- 
tiben, und da aufierdem die windenden Stengel haufig rauli sind, k so 
ist die Befestigung eine sehr sichere, und ein Herabgleiten von der 
Sttitze ftir gewohnlich ausgeschlossen. Wenn wir eine Windepflanze 
naher betrachten, etwa eine Calystegia, die im Frtihjahr austreibt, 
so bemerken wir, daB ilire Triebe zuerst immer streng orthotrop und 
negativ geotropisch sind und sich durch die eigene Festigkeit auf- 
recht erhalten. Nach Erreichung einer gewissen Hohe aber beugt 
sich die Spitze des Sprosses, und zwar durch 


eine aktive Bewegung, nicht durch Gewichts- 
wirkung, vorn liber und nimrnt nun in un- 



gefahr horizontaler Stellung eine plagiotrope > 


Lage ein. Im selben Moment beginnt aber / 


auch eine eigenartige Bewegung an ihr auf- 
zutreten, die wir „kreisende Be wjegung 44 
iiermen Avollen, weil das Horizontalende 
nach Art eines Uhrzeigers um die fest- 
stehende vertikale Basis rotiert. Diese Be- 
wegung dauert von dem Moment ihres Ent- 
stehens an so lange, wie der betreffende 
SproB im Wachstum verbleibt, und sie be- 
halt in der Regel eine bestimmte Richtung 
dauernd bei; bei der Mehrzahl der Winde- 
pflanzen erfolgt die kreisende Bewegung von 
oben her gesehen in der Richtung ent- 



Fig. 107. Kantschukschlauch 
(schraffiert) dnrch ein Stuck 
Blei iibergebogen. Yon oben 
gesehen. 


gegengesetzt der Uhrzeiger bewegung, nach links, wie man 
gewohnlich zu sagen pflegt; in der Richtung des Uhrzeigers 
kreist z. B. der Hopfen und das Geisblatt (rechits); abwechselnd 
rechts und links gerichtete Rotation hat man z. B. bei Bowiea volubilis 
und Loasa lateritia beobachtet. Die iinkskreisenden Pflanzen 
win den auch links (Fig. 106 /), d. h. die „Wendeltreppe a , die sie 


bilden, steigt von links unten nach rechts oben, von oben gesehen, 
entgegen dem Uhrzeiger; die rechtskreisenden Pflanzen win- 
den auch rechts (Fig. 106 IT), Da also offenbar eine nahe Be- 
ziehung zwischen dem Winden und der kreisenden Bewegung be- 
steht, so haben wir diese uns noch unbekannte Form der Bewegung 


etwas genauer zu betrachten. 

Am leichtesten macht mam sich die kreisende Bewegung klar, 
wenn man sich ein einfaches Model! herstellt. Man befestigt einen 
starkwandigen Kautschukschlauch mit seiner Basis an einem lotrecht 
stehenden Stab, steckt in seine Spitze ein Stuck Bleirohr, das gerade 
schwer genug ist, um diese in die horizontal Lage zu zwingen, und 
fiihrt nun durch seitlichen Druck die Spitze des Schlauches dem Uhr- 
zeiger entgegengesetzt (Fig. 107) im Kreis herum. Hat man am Ende 
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des Bleirohrs in radialer Richtung eine Nadel angebracht, die beim 
Beginn der kreisenden Bewegung nach unten zeigt, so findet man 
diese Nadel nach i/ 4 Umdrehung auf der linken Seite (von auBen 
betrachtet), nach Va Umdrehung nach oben zeigend usw. ; man stellt 
also fest, daB die Drehung des horizontalen Teiles urn seine Langs- 
achse, von auBen gesehen, in der Richtung des Uhrzeigers verlauft. 
Von dieser der kreisenden Bewegung entgegengesetzt- gerichteten 
Drehung kann man sich auch leicht tiberzeugen, wenn man auf dem 
Schlauch eine Langslinie anbringt, die man dann urn die Achse des 
horizontalen Schlauch teiles rotieren sieht. _ Es wechselt also 
bei der kreisenden Bewegung in jedem Moment die 
vorausgehende Kante. Will man die kreisende Bewegung so 
ausfuhren, da 6 dauernd eine bestimmte Kante in der Bewegung 
vorausgeht, so braucht man nur das Sehlauchemde beim Herumfiihren 
festzuhalten ; hat man es in dieser Weise einmal im Kreise herum- 
bewegt, so ist am unteren Ende des Schlauches eine Torsion ent- 
standen, die sich beim Loslassen des Schlauehendes sofort auflost, 
wobei dann natflrlich dieses dieselbe Drehung auf einmal ausfuhrt, 
die zuvor wahrend des ganzen Umlaufes erfolgte. Markieren wir 
nun auch an dem horizontalen und dem gebogenen Teil des SproB- 
endes einer Calystegia eine Kante durch eine Tuschelinie, so sieht 
man diese, gerade wie die Nadel im Modell, wahrend der kreisenden 
Bewegung im Sinne des Uhrzeigers wandern. Hat das Sprofiends 
eine kreisende Bewegung urn 360° entgegen dem Uhrzeiger aus- 
geftihrt, so hat es sich zugleich auch um 360° im Sinne des Uhr- 
zeigers gedreht; mit anderen Worten, nach einer vollen Kreisi- 
bewegung ist alles wieder beim alten, und es findet keinerlei Torsion 
im vertikalen SproBteil statt. 

Die alteste Vorstellung liber die Natur der Kreis bewegung ist offenbar die, 
daB sie aus inneren Ursachen erfolge, also eine rein „endonome cc Bewegung 
sei. So hat z. B. Darwin gedacht. Noll hat gegen diese Auffassung vor allem 
folgendes geltend gemaeht "fj : StoBfc die Spitze einer kreisenden, aber noeh 
nicht windenden Pflanze gegen eine Stiitze, so wandert jefczfc die Linie stilrksten 
Wachstums nicht mehr um den Stengel hernm, sondern sie bleibfc in der 
Kante, die der Stiitze gegeniiberliegt, der SproB wird immer fester der Stiitze 
angepreBt. Ware nun die kreisende Bewegung endonom, so miifite von so lbs t 
nach einiger Zeit die Kante stiirksten Wachstums auf die Un terse! te geriickt 
sein, spater dann auf die Kante, ' die der Stiitze anliegt — kurz es mlifite zu 
einer Abhebung des Sprosses von der Stiitze kommen. — Aus den Beob- 
achtungen und Bemerkungen, die Nienburg und Bremekamp 135 ) zu dieser 
Darstellung Nolls gemaeht haben, geht zweifellos hervor, da8 sie nicht ganz 
eiriwaiidfrei. ist, daB also ein wirklich exakter Beweis gegen die „Endonomie e< 
nicht vorliegt. ' Nach Ablehriung der endonomen Natur der kreisenden Bewegung 
sueht Noll nachzuweisen, daB sie von der Schwerkraft veranlaBt wird. Durch 
die Erdschwere soil hier aber nicht eine obere oder untere Kante im Wachstum 
gefordert werden, sondern eine F 1 a n k e ; bei den linkswindenden Pfianzen ist 
es die rechte Flanke (Gipfel von oben gesehen)., die starker wiichst als die 
gegeniiberliegende. Aber nicht am ganzen SproB der Windepflanze findet eine 
solche ,,1 ateralgeotropische fC Keaktion statt; sie ist vielmehr auf die 
Uebergangsregion zwischen dem aufreehten und dem horizontalen Toil des SproB- 
endues beschrankt; der aufgerichtete Teil ist einfach negativ geotropisch, der 
horizon tale diageotropisch. Es findet also mit dem Alter des Sprosses eine 
allmahliche Aenderung der Beaktionsweise statt, die auch in anderen Fallen fest- 

134) Noll 1892 Heterogene Induktion S. 46 und schon Bot. Ztg. 1885 ; 
vgl. auch 1901 Sitzber. Niederrh. Ges. ; 1906 Lehrbuch d. Botanik f. IToch- 
schulen 8. Aufl." 

135) Nienburg 1911 Flora 102 136. Bremekamp 1912 Bee. trav. bot. 
nderl. 0 66. 
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gestellt wurcle. Wenn nun in der Uebergan gsregion die rechte Flanke zu 
starkerem Wachstum veranlaBt wird, so muS diese konvex werden. Im gleiehen 
Moment aber riickt sie auf die Oberseite, und eine andere Kante, die bisber 
unten lag, kommt auf die rechte Flanke. So umzieht also die Linie starksten 
Wachstums den Stengel. Wie Nienburg ausfiihrte, wird bei dem oben erwahnten 
Modell die Kreisbewegung ylurch den Druck des Fingers der Spitze aufge- 
zwungen und ihre Folge ist die verschiedene Lange der Xante n. Bei der 
Pflanze soli umgekehrt durch die verschiedene Lange der Kanten die Kreis- 
bewegung zustande ^ kommen. Wenn beim Gummischlauch eine Drehung des 
Endes urn seine Langsachse zur Vermeidung von Torsionen eintreten inuB, so 
fragt sick, ob auch. in der Pflanze gewissermaBen eben begonnene und wieder 
sich auflbsende Torsionen die Drehung des Sprosses bewirken und so dafiir sorgen, 
daB neue Kanten in Reizstellung kommen. 

Die Beweise, die Noll fur den EinfluB der Schwerkraft auf die kreisende 
Bewegung anfiikrt, sind kurz folgende: 

1) Wie schon Schwendener beobachtete und Baranetzki bestatigte, 
hort die kreisende Bewegung auf dem Klinostaten bald auf und macht unregel- 
maBigen Bewegungen Platz. 

2) Wird ein linkswindender SproB, der langere Zeit am Klinostaten rotiert 
hat, horizontal gelegt, so kriimmt er sich nach rechts und gleichzeitig etwas 
in die Hohe. Wird er nun um 180° gedreht, so gleicht sich diese Kriimmung 
aus und es bildet sich eine neue, wieder naeh rechts. Es ist also immer die 
rechte Flanke bei einem Linkswinder, die sich zuerst verlangert. Die beobachtete 
Kriimmung ist eben der von Baranetzki zuerst entdeckte , Lateralgeotropismus*. 
DaB die durch ihn bewirkte Kriimmung nicht genau in horizontaler Ebene 
erfolgt, hangt damit zusammen, daB neben dem Lateralgeotropismus auch schon 
negativer Geotropismus mitspielt. 

3) Wird eine linkswindende Calystegia invers gestellt 136 ) also mit dem 
Gipfel nach unten, so ist auch die im Augenblick zuvor geforderte und deshalb 
konvexe Kante nach links gekommen, die Konkavseite dagegen befindet 
sich rechts ; dementsprechend sieht man alsbald die Kriimmung sich abflachen 
und in die entgegengesetzte Riehtung iibergehen. Es losen sich dann aber auch 
die 2 — 3 jiingsten Windungen von der Spitze ab, der SproB richtet sich neben der 
Stiitze wieder nach oben und schlieBlich windet er dann im gleiehen Sinne wie zuvor 
wieder nach oben ; Linkswinder bleibt Linkswinder, Rechtswinder Rechtswinder. 

4) Wohl nicht gerade fur einen Beweis des Lateralgeotropismus, aber doch 
immerhin als aus ihm verstiindlich betrachtet Noll endlich gewisse Versuche mit 
abgeschnittenen Gipfeln von Windepflanzen, die an der Spitze fixiert wurden 
und nun im entgegengesetzten Sinne winden als bisher. Aus einem Linkswinder 
war ein Rechtswinder geworden. Wie Nienburg 137 ) mit Recht betont, ist auch 
bei bein autonomer Natur der kreisenden Bewegung dieses Resultat zu erwarten. 
Denn wenn ein Linkswinder die Linie starksten Wachstums entgegengesetzt dem 
Uhrzeiger den Stengel umwandern laBt, so wird sie nach Inversstellung und 
Fixierung des Gipfels im Sinne des Uhrzeigers verlaufen. Nach Vossj 37 ^) 
kann bei gewissen Pflanzen (Bowiea) die Schwerkraft durch ein seitig 
e infallen des Licht ersetzt werden. 

Zu der NoLLsehen Theorie ist folgendes zu bemerken: DaB die basalen 
Teile der Windepflanze negativ geotropisch sind, daruber herrscht keineMeinungs- 
verschiedenbeit. DaB aber die mehr Oder weniger horizontal schwebende Spitze 
diageotropisch sei, das hat Bremekamp 135 )^ widerlegt, der zeigen konnte, 
daB diese Spitze nur deshalb fur gewohnlich keine Kriimmung ausfiihrt, weil 
sie durch die darunter liegende Zone, die wir die . „U eber ga n gszo ne“ 
zwischen der negativ geotropisehen Basis und der horizontalen Spitze nennen 
wollen, in einer Art von Klinostatenbewegung erhalten wird. 

Legt man die basale Region fest (durch Eingipsen), so zeigt jetzt die 
Spitze, die man etwa in Vertikaflage gebracht hat, sofort eine kreisende Bewegung, 
wie sie zuvor die Uebergangsregion aufgewiesen hatte. Und Bremekamp ver- 
sichert, daB diejenige Kante zuerst konvex wird, die die Verlangerung der 


136) Sachs 1882 Vorlesungen fiber Pflanzenphysiologie 1. Aufl. S. 820. 

137) Nienburg 1911 (Anm. 135) S. 143. 

137a) Voss 1902 Bot. Ztg. 60 231. 

138) Diese Ueberlegung Nienburgs scheint uns nicht einwandfrei zu sem. 
Vielmehr ist es unter gewissen Woraussetzungen wohl moglich, daB durch 
Lateralgeotropismus der in negativen Geotropismus ubergeht, eine Flanken- 
bewegung zustande kommt. 
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normalenveise konvex werdenden Xante der Uebergangsregion bildet. — Die 
Efauptfrage isfc aber die, ob in der Uebergangsregion wirklich dureh die Schwer- 
kraft eine Flanke gereizt wird. Nienburg suclit nachzuweisen, daB dureh 
eine solche Reizung niemal's eine Xreisbewegung znstande kommen konne 138 ) 
and erbliekt in dem Aufhoren der rotierenden Bewegung auf dem Klinostaten 
keinen Beweis fur die Mitwirkung der Sehwerkraft. So kehrt Nienburg wieder 
zuriick zu der alten Annahme, daB die kreisende Bewegung endonomer Natur sei. 

Auch Bremekamp 135 ) laBt das Herumwandern der Linie starksten Wachs- 
tums endonom erfolgen, aber die Sehwerkraft soil in sehr merkwiirdiger und recht 
unverstandlicher Weise dahin wirken, daB dieses Herumwandern mit periodisch 
wechsel rider Geschwindigkeit vor sich geht 139 ). Noch bun ter wird das Bild, 
wenn wir die neueste Arbeit iiber die kreisende Bewegung hinzunehmen. 
Gradmann 140 ) kehrt wieder mehr zu Nolls Anschauungen zuriiek, doch sucht 
er nachzuweisen, daB eigentlich im wesentlichen negativer Geotropismus a llein 
die Bewegung herbeifiihre. Es soli die WachstumsfSrderung einer Xante in dem 
Moment induziert werden, wenn sie nach unten schaut, die Xrummun'g soli aber 
erst eintreten nach Ablauf einer Reaktionszeit, und inzwischen hat die gereizte 
Xante eine ganz andere Lage eingenommen. Genau genommen, reieht nun frei- 
lich der negative Geotropismus nicht aus, vielmehr nimmt Gradmann neben 
diesem eineii Lateralgeotropismus an bzw. er laBt beide zu eiriheitlicher Wirkung 
zusammentreten, d. h. die gereizte Xante soil nicht genau nach unten liege u, 
sondern etwas nach der Seite verschoben sein. 

Wieder eine andere Auffassung hat Pfeffer 141 ) vertreten. Him ist die 
Sehwerkraft nicht eine dirigierende Xraft beim rotierenden Wachstum, sondern 
in demselben Sinn allgemeiue Bedingung, wie das die Temperatur ist. Fur 
diese Ansicht lieBe sich vor allem geltend machen, daB dem Licht zweifellos 
vielfach eine solche Rolle zukommt. Schon. Mac Dougal 142 ) fiihrt mehrere 
Pflanzeii an, die im Dunkeln nicht winden konnen ; ihre Zahl ist dureh New- 
combe 143 ) noch vermehrt worden. Der Unterschied freilich ist der, daB hier 
nur Licht, nicht aber wie bei der Sehwerkraft eine bestimmte Einwirkungsrichtung 
des Agens verlangt wird. 

So ergibt ein Ueberblick liber die Literatur die grofiten Wider- 
spriiche, deren Aufklarung recht schwer fallt, und man rtituB sa gen, 
daB wir von einem Verstandnis der kreisenden Bewegung heute 
weiter als je entfernt sind. Es ist auff allend, wie jeder Autor, ohne 
seine Vorganger zu verstehen und die von ihnen festgestellten Tat- 
sachen zu beriicksichtigen, moglichst rasch eine neue Theorie aufzu- 
stellen und zu begrfinden sucht. 

Es bleibt uns jetzt noch die Erage zu beantworten, wa,s ffir eine 
Bedeutung die kreisende Bewegung ffir das Winden hat. Ein 
Winden beginnt am kreisenden SproJB erst dann, wenn wir ihm- 
eine Stfitze anbieten, die mehr oder minder lotrecht steht. Eine 
solche Stfitze wird dann in lockeren und anfangs sehr flachen 
Schraubenlinien umwunden, die sich erst allmahlich steiler aufrichteil, 
B'iese Aufrichtung erfolgt dureh negativen Geotropismus und geht 
bei nachtraglicher Entfernung 'der Stfitze — unter sonst geeigneten 
Umstanden^ — in eine vdllige Geradestreckung der Schraubenwindung 
fiber, wobei der Stengel dann gedreht erscheint; wird die Stfitze 
nicht entfernt, so tritt nur ein Engerwerden der Windungen und 
demnach ein Druck auf die Stfitze ein. Dureh kreisende Bewegung 
und negativen Geotropismus kommt also die Windebewegung zu- 


139) Bremekamp vertritt auch die Ansicht, daB auf dem Klinostaten die 

geotropisclie Reizung der Windepflanze nicht ausgeschlossen, sondern vermehrt 
werde. , ’ 

140) Gradmann 1921 Zeitschr. f. Bot. 13 337. 

141) Pfeffer Pflanzenphysiologie 2, Aufl. 

142) Mac Dougal 1903 Infl. of light and darkness upon growth and 
development. New York. 

143) Newcombe 1915 Jahrb. wiss. Bot. 56 511. 
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stande. Die Sttitze ist also gewissermaBen nur ein Hemimnis, das 
sich der kreisenden Bewegun g in den Weg stellt. Ohne weiteres 
verstandlich jst es da, daB diese Sttitze annahernd senkreclit stehen 
muB, weil sie sonst einfach nicht erfaBt werden kann. Je langer 
der liber hang ende Gipfel einer Windepflanze ist, desto geneigtere 
Sttitzen kann sie noch mnwinden. Sehr auffallend und exzeptionel] 
ist aber das V erhalten von Akebia 144 ), die noch horizontal e Sttitzen 
umfaBt. Ein solches V erhalten ware ohne weiteres verstandlich, 
wenn-eine Kontaktreizbarkeit (vgl. S. 353) iin Spiel ware, wie Mohl 
seinerzeit geglaubt hatte. Obwohl die schlingenden Sprosse nicht 
unempfindlich gegen Kontakte sind 145 ), spielen "diese aber dock keine 
Eolle beim Winder!. 

Das regelrechte Umfassen der Sttitze wird noch durch eine 
Eigen ttimlichkeit der Schlingpflanzen erleichtert, die bisher nicht 
erwahnt wurde. Wie die etiolierten Sprosse, haben die Schling- 
pflanzen auBerordentlich lange Internodien mit zunachst klein bleiben- 
den Slattern. DaB diese erst nach Fixierung des tragenden 'Stengels 1 
an der Sttitze ihre definitive GroBe erreichen, hat mehrere Vorteile; 
erstens wird das Gewicht der Spitze nicht unnotig vermehrt, zweitens 
werden Hemmungen in der kreisenden Bewegung, wie sie durch ein 
AnstoBen grofier Blatter an der Sttitze erfolgen konnten, vermieden. 
DaB auch die Lange der Internodien ftir das Winden von Nutze-n 
ist, bedarf keiner weiteren Erorterung. 

Nun gibt es aber auch ,,freie“ Windungen, die an manchen 
Windesprossen auftreten, die tiber ihre Sttitze hinausgewachsen sind, 
oder die abgeschnitten im Wasser stehen; sie sind aber ihrer ganzen 
Entstehung nach zu wenig genau bekannt, als daB man etwas aus 
ihnen schlieBen konnte. Kommen auch sie durch kreisende Be- 
wegung und negativen Geotropismus zustande, so mtiBte die Wachs- 
tumsfaliigkeit an ihnen sehr viel frtiher eingestellt werden, als an 
normalen Sprossen. Ftir gewohnlich bemerkt man aber am frei 
schwingenden Ende einer Schlingpflanze keine solchen freien Win- 
dungen, vielmehr ist die Form des Gipfels nach einem vollen Umlauf 
der kreisenden Bewegung im wesen tlichen unverandert; sie ist 
also in besonders einfachen Fallen eine Krtimmung, die fast in einer 
Ebene verlauft. 

Wir vermissen noch sehr eine in die Details gehende Analyse 
des Windevorganges, die vor allem den Versuch machen mtiBte, zu 
zeigen, wann die Reaktion auf eine kurzdauernde Reizung erfolgt- 
und welcher Art sie in den verschiedenen Teilen des SproBendes 
ist. Nach Noll sollen die ‘ Windepflanzen viel rascher auf geo- 
tropischen Reiz reagieren als andere Pflanzen, wahrend Gkadmann 
ihre Reaktionszeit ftir ebenso groB halt wie anderwarts. 

Durchaus nicht alle Forscher sind der Ansicht, daB d u r c h 
kreisende Bewegung und negativen Geotropismus all ein 
die Windebewegung zustande kame. Bekannt ist, clafi Schwbn- 
denee 146 ) auBer diesen Faktoren noch eine sog. „Greifbewegung“ 
ftir notig halt. Die Spitze des windenden Triebes soil von Zeit zu 
Zeit mit der Sttitze in Beriihrung kommen, und durch die dabei sich 

144) Miehe 1915 Jahrb. wiss. Bot. 56 668. 

145) Stark 1917 Jahrb. wiss. Bot. 57 189. 

146) Schwendener 1881 Sitzungsber. Berlin 1077. Baranetzky 1883 
Mem. d. 3 Acad, de St, Petersbourg (Ser. 2) 31. 
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ergebenden Spannungen sollen die Einkriimm ungen zu „bleiben- 
den“ Windungen werden. Wir konnen diese Frage bier nieht ver- 
folgen und verweisen auf die Literatur. Ebensowenig konnen wir 
auf die Torsionen 1 ^) eingehen, die so haufig an windenden 
Stengeln aufzutreten pflegen, die aber noch recht verschieden ge- 
deutet werden. 

Die Windebewegung ist in den verschiedensten Klassen von 
Pflanzen unabhangig aufgetreten, es ware gewiB nicht wunderbar, 
wenn sie bei verschiedenen Pflanzen mit ungleichen Mitteln ■ aus- 
geftihrt wtirde. 

Die rotierende Bewegung der Ranken. Die Rauken machen Schwin- 

f uugeii, die im einfachsten Fall pendelartig in einer Ebene erfolgen, meist aber 
Jllipsen Oder gar recht regelmalMge Kreise besclireiben. Im letzten Fall erinnern 
sie also durchaus an die rotierende Bewegung der <Windepflanze. .Sie galten 
bis vor kurzem als rein endonome Bewegungen. Gradmann aber suehfc sie in 
ganz der gleichen Weise zu erklaren wie die Kreisbewegung der Windepflanzen, 
namlich tropistisch, und zwar geotropisek und autotropiseh. Halten wir 
uns zunaehst an eine pendelartige Bewegung, so soil eine einmal induzierte 
geotropische Bewegung durch Autotropismus nicht nur bis zur Ruhelage, 
sondern weit iiber diese hinaus zuriickreguliert werden, d. h. es kommt 
zur U e b e r kriimmung, die eine geotropische Induktion in entgegengesefczter 
Richtung ermoglicht. Jede Bewegung, die in einem gegebenen Moment erfolgt. 
ist eine bestimmte Zeit, namlich etwa die Reaktionszeit, friiher induziert 
worden, und hatte dam als die Ranke zur Ruhelage hlngefiihrt. Zur Zeit der 
tatsachlichen Ausfuhrung aber erfolgt die Bewegung in anderem Snip, weil in- 
zwischen eine neue Lage erreieht worden ist. Auch bei den elliptischen und 
kreisformigen Bewegungen gilt Aehnliches. Diese Bewegungen konnen auch auf 
dem Klinostaten erfolgen und sollen dann rein autotropischen Ursprungs sein.. 

Es ist nicht ganz Ieicht, sich vorzustellen, wie derartige Bewegungen in 
Gang kommen, wenn man auch vielleicht verstehen kann, wie sie tortgefiihrt 
werden; auch scheint uns das von Gradmann beigebrachte Material nicht voll 
beweisend fur seine Theorie, Immerhin aber wird man .zugeben miissen, daB 
durch seine Studien die bisherige Auffassung, wonach diese Bewegungen endo- 
nome seien, stark erschiittert ist. 

2 . Phototropismus. 

Auch die Verteilung des Lichtes dient, der Pflanze zur Orientie- 
rung im Raum ; man spricht demnach. so wie vom Geotropismus, 
auch von einem Phototropismus (Heiiotropismus) der Pflanze. 

Die Grunderscheinungen des Phototropismus kann man an jeder 
Keimpflanze von Sinapis alba, die in einiger Entfernung von einem 
Fenster in Wasserkultur wachst, sehen (Fig. 108); da bemerkt 
man nach kurzer Zeit, da£ der Keimstengel sich dem Fenster zu- 
krtimmt, ,bis er ungefahr in der Richtung des einfallenden Lichtes 
steht. Umgekehrt verhalt sich die Wurzel, sie krummt sich von der 
Stelle des Lichteinfalls weg. Die Blatter dagegen stellen sich teils 
passiv, durch die Kriimmung des Stengels, tells durch eigene Be- 
wegungen so, daB ihre Oberseite vom Licht getroffen wird. DaB das 
Licht, genauer gesagt der einseitige Lichteinfall, die Ursache 
dieser Bewegungen ist, kann man mit demselben Apparat nach- 
weisen, den wir beim Geotropismus zum AusschluB der einseitigen 
Schwerewirkung benutzten, dem Klinostaten. Stellen wir seine 
Achse senkrecht und bringen an ihrem Ende eine Scheibe an, so- 
bleiben Pflanzen, die auf dieser Scheibe stehend rotieren, unge- 
krtimmt, wahrend in der Nahe stehende sich dem stiirksten Lichte 


147) Kolkwxtz 1895 Berichte Bot. Ges. 13 495. 
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zuwenden. Denselben Effekt kann man natiirlich auch erzielen, wenn 
man die Lichtquelie . um die Pflanze rotieren lafit, oder wenn man 
die letztere von zwei oder von alien Seiten gleich stark beleuchtet. 
Wie auf die Schwerkraft, so reagieren auch auf die pinseitige Be- 
leuchtung die einzelnen Organe der Pflanze in verschiedener Weise. 
Die orthotropen stellen sich in die Lichtrichtung und wachsen 
entweder po sitiv phototropisch zur Lichtquelie hin, oder n egativ 
phototropisch yon ihr w eg . Die plagiotropen Organe dagegen 
stellen sich unter einen bestimmten Winkel zum einfallenden Licht. 
Fast durchweg sind die in bezug 
auf die Schwere orthotropen Or- 
gane auch bei phototropischer Rei- 
zung orthotrop, und das plagiotrope 
Verhalten anderer Organe tritt eben- 
falls beim Photo- wie beim Geo- 
tropismus in gleicher Weise heryor. 

Meistens besitzt ein bestimmtes 
Organ fur Licht und Schwere 
Empf indung, und wenn die yon 
beiden Kraften eingeleiteten Reak- 
tionen sich nicht gegenseitig auf- 
heben sollen, so muB ein positiv 
geotropisches Organ negativ photo- 
tropisch, ein negativ geotropisches 
positiv phototropisch sein; die Er- 
fahrung lehrt denn auch, dafi das 
zumeist der Fall ist. Indes werden 
wir sehen, daJB die phototropische 
Reaktionsweise keine so konstante 
Eigenschaft der Pflanzenorgane ist 
wie die geotropische. 

Will man also den Photo- 
tropismus fur sich studieren, so muB 
man den Geotropismus ausschliefiem"' 

Das ist in der Tat moglich; man 
kann die Pflanze um die h o r i z o n - 
tale Achse des Klinostaten in 
vertikaler Ebene rotieren lassen, 
und kann sie dabei so aufstellen, 

daB sie nur von einer Seite Licht empfangt, wenn man die Ebene, 
in der die Rotation erfolgt, parallel zu einem Eenster stellt, durch 
welches das Licht einfallt. Allein die Erfahrung hat gezeigt, daB eine 
so komplizierte V ersuchseinrichtung nicht immer nbtig ist, da der 
EinfluB des Lichtes sich vielfach so geltend macht, als ob ein Geo- 
tropismus iiberhaupt nicht vorhanden ware. Wir begniigen uns hier 
mit der Konstatierung dieser Tatsache und kommen erst spater aus- 
ftihrlicher auf sie zuriick. 

Verbreitimg des Phototropisnaus. Es ist zunachst einmal 
die Verbreitimg des Phototropismus darzustellen, wobei vorausgesetzt 
wird, daB ein einseitiger Lichteinfall derart stattfindet, wie das 
bei Experimenten in einseitig beleuchteten Zimmern der Fall ist. 
Positiven Phototropismus findet man bei vielen Algen und in 
sehr weiter Verbreitung bei den Stengeln der hoheren Pflanzen, ins- 



Fig. 108. Keimpflanze von Sinapis alba 
in Wasserkultur. K Korkplatte als 
Sehwimmer, Die Pfeiie markieren den 
Lichteinfall. Der Keimsprofi ist positiv, 
die Wurzel negativ phototropisch. Ans 
„Lehrbuch d. JBotanik f. Hochschnlen". 
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besondere bei den Keimstengeln ; ebenso tritt er an den ortho tropen 
Blattern auf, die an den Keimlingen vieler Monokotylen zu selien 
sind. Er ist indes keineswegs auf chlorophyllfiihrende Pflanzenteile 
beschrankt, denn er kommt bei vielen Piizen vor; so krttmmen sich 
z. B. die Stiele der Fruchtkorper von Peziza Pukeliana und von 
Coprinus, die Perithecien manclier Pyrenomyceten und auch die 
einzelligen Sporangientrager von Phycomyces, Mucor, Pilobolus dem 
Lichte zu. Auch einige wenige Wurzeln, so z. B. die von Allium 
sativum, sind positiv phototropisch. Negativer Phototropismus findet 
sich bei einzelnen Bodenwurzeln, vor allem aber bei den Luftwurzeln ; 
dann bei -vielen Ranken, am Hypokotyl der Mistel und an einigen 
anderen Hypokotylen in der Zeit, wo sie auch positiv geotropisch 
reagieren. Von einzelligen negativ phototropischen Organen 
nennen wir die Wurzelhaare der Fame und Lebermoose. Trans- 
versalen Phototropismus findet man bei dorsiventralen Organen, 
also neben den schon genannten Laubblattern z. B. beim Thallus der 
Lebermoose. 

Diese verschiedene Reaktionsweise der einzelnen Organe ist 
okologisch durchaus verstandlich. Das Lichtbedtirfnis ist eben 
bei verschiedenen Organen sehr ungleich. Wir begreifen in erster 
Linie die phototropische Reaktion des Laubblattes, denn bei diesem 
ist ja die Funktion der O0 2 -Assimilation aufs e.ngste an den Gewinn 
einer gewissen Lichtmenge gekniipft. Die positiv phototropischen 
Stengel aber unterstutzen die Laubblatter in ihrem Bestreben, Licht 
einzufangen, wahrend die Wurzel, die vom Licht nur Schaden leiden 
kann, ihm durch ihren negativen Phototropismus entflieht. Luft- 
wurzeln und Ranken finden durch ihren negativen Phototropism'us 
Sttitzen, denen sie sich anlegen oder die sie umschlingen. Wie ini 
letzteren Fall der Phototropismus nielit mehr direkt zur Gewinnung 
einer bestimmten Liehtlage ausgenutzt wird, so diirfte das auch 
bei den phototropisch empfindlichen Piizen sein. Bei ihnen steht der 
Phototropismus offenbar im Dienste der Sporenverbreitung. 

In der Natur trifft einseitiges Licht in exquisiter Weise die 
Pflanzen, die am Waldesrand gedeihen, oder die unter Bitumen und 
Btischen wachsen; hier sind denn auch phototropische Kriimmungen 
deutlich genug zu sehen. Aber auch an frei exponierten Pflanzen 
wird man phototropische Kriimmungen erwarten, da doch die Sonne 
sie umkreist, und ihre Nordseite bedeutend weniger Licht erhalt als 
die Siidseite. Man sollte denken, solche Pflanzen krummten sich dem 
intensivsten Licht zu, also nach Siiden, oder sie batten im Laufe des 
Tages verschiedene Stellungen, sie folgten einfach dem Lauf der 
Sonne. Dafi die phototropischen Kriimmungen in der Tat so rasch 
veiiaufen konnen, dafi sie dem Lauf der Sonne zu folgen vermochten, 
hat_ Wiesner 148 ) experimentell bewiesen. Als er Keimlinge von 
Vicia sativa in 24 Stunden einmal uin ihre Achse sich drehen liefi, 
wahrend durch den Spalt einer feststehenden Verdunkelungsvorrich- 
tung einseitig Licht einfiel, sah er die Keimlinge trotz der Drehung 
dauernd nach diesem Spalt geneigt. Aber in der Natur sieht man die 
Pflanzenorgane im allgemeinen weder dem Lauf der Sonne folgen, 
noch nach Siiden tibergeneigt. Das diirfte in erster Linie damit zu- 
sammenhangen, dafi eben das direkte Sonnenlicht zu hell ist, um 

148) Wiesner 1901 Biol. Cbl. 21 801. 
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phototropische Kriimmungen zu erzielen (,, Indifferent S. 316). In 
cler Natur kommen die phototropischen Bewegungen viel mehr unter 
dem EinfluB des diffusen Lichtes als des direkten Sonnenliclites 
zustande, worauf Wiesner mehrfach kingewiesen hat. Xmmerhin 
gibt es vereinzelte Pflanzen, wie Helianthus und Bidens, die dem 
Lauf der Sonne taglich folgen 149 ). 

Kadi dem wir jetzt einen fluchtigen Ueberblick liber die photo- 
tropischen Erscheinungen gewonnen haben, miissen wir mehr ins 
einzelne dringen nnd betrachten zunachst die phototropischen Ee- 
aktionen etwas genauer. 

W aclistumskrummungen. Da ist in erster Linie liervor- 
zuheben, daB die phototropischen Krummungen in der Kegel durch 
ungleichseitiges Wachstum bedingt werden, daB also auf der 
Konvexseite das Wachstum starker ist als auf der Konkavseite. Die 
Krummung beginnt entweder in der Zone maximalen Wachstums 
oder auch in der weniger wachsenden auBersten Spitze und schreitet 
nacli den altered Zonen fort, wahrend die zuerst gekrlimmten sich 
autotropisch wieder gerade strecken. 

Der Verlauf der Krtimmung wurde von Lundegardh genauer 
studiert und ahnlich wie bei der geotropischen Krtimmung 
gefunden 150 ). Lundegardh unterscheidet eine Startphase, eine 
eumotorische Phase, wo die Krummung mit gleicher Geschwindigkeit 
fortschreitet, und eine Endphase, wo Nachlassen der Krummung und 
eventuell Gegenreaktion eintritt. Die Startphase dehnt sich sehr 
lange aus; bei Avena waren unter Lundegardhs Versuchsbedingungen 
nach einer Stunde erst ganz geringe Krummungen eingetreten. Die 
eumotorische Phase geht viel allmahlicher in die Endphase liber als 
beim Geotropismus, und bei letzterer sind die autotropischen Gegen- 
reaktionen auJBerordentlich schwach. Im librigen gilt beziiglich der 
ItegelmaBigkeit der Erscheinungen hier das Gleiche, was S. 258 
beim Geotropismus gesagt wurde. 

Wie beim Geotropismus muB konstatiert werden, daB auch 
phototropische Krummungen an ausgewachsenen Organen auftreten 
kdnnen, die ihr Langenwachstum von neuem aufnehmen 151 ). Die 
Knoten der Commelineen werden allein durch einseitige Beleuch-- 
tung dazu veranlafit, wahrend bei den Gramineen eine phototropische 
Krtimmung nur dann eintreten kann, wenn durch den Schwerereiz 
erneutes Wachstum ausgelost wird (vgl. S. 261). DaB auch verholzte 
Stamme phototropische Krummungen ausflihren konnen, hat A, Eng- 
ler gezeigt. 

Positive wie negative Organe konnen sich unter Umstanden 
genau in die Richtung der einfallenden Strahlen einstellen 
(Pig. 108). Selbst bei horizontal einfallendem Licht kann das 
noch zutreffen 152 ). Wenn aber in diesem Pall, insbesondere bei ge- 
ringen Lichtintensitaten, keine Einstellung in die Lichtrichtung 
erfolgt, wird man bedenken, daB eben auch der Geotropismus bei der 
Gewinnung der Kuhelage mitspielen kann. Doch auch der Auto- 

149; Stevens 1903 Bot. Gaz. 35 3*63. 

150) LundegIrdh 1912 Archiv f. Bot. 18 No. 3. 

151) Schreiter 1909 Diss. Leipzig. A. Engler 1918 Tropismen und 
exz. Dickeiiwachstum. Ziirich. 

152) Wiesner 1878/80 Die heliotrop. Erscheinungen im Pflanzenreicli. 

■ Denkschriften d. k. k. Akad. Wien 39 u. 43. 

Bene eke u. Jost, Pflanzenphysiologie. Bd, II. 
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tropismus stellt sich bei der phototropisclien so gut wie bei der 
geotropischen Kriimmung ein, und er kann ebenfalls dazu beitragen, 
dafi die Sprosse nicht vollig in die Strahlenrichtung hineingelangen. 

Etwas weniger einfach sind die phototropisclien Reaktionen der 
plagiotropen Organe, also vor allem der Laubblatter, denn Her 
wird die Ruhelage nicht immer durch einfache Kriimnuingen, son- 
dern manchmal auch durch Torsi on en gewonnen, und die Be- 
wegungen mtissen nicht in alien Fallen durch Wachstum bedingt 
sein, sondern sie konnen auch Turgorschwankungen entspringen. 

Die Laubblatter haben in der grofien Mehrzahl der Falle einen 
ausgesprochen dorsiventralen Bau, der darauf angelegt ist, dafi die 
Oberseite normalerweise von intensiverem Licht getroffen wird, als 
die Unterseite. Die Lichtstellung des Laubblattes 
tritt nun am klarsten hervor, wenn wir uns zu- 
nachst an den einfachen Fall halten, daB diffuses 
Licht einseitig oder wenigstens auf der einen 
Seite starker einfallt als auf der anderen. Kommt 
z. B. das stdrkste diffuse Licht senkreeht von oben 
her, was im Walde nach Wiesners 153 ) Untersuch- 
ungen die Regel ist, so stellen sich die Blattflachen 
genau horizontal. Fallt es aber horizontal ein, so 
werden sich die Blatter, je nach ihrer Stellung am 
Stengel, recht verschieden verlialten mtissen, wenn 
sie moglichst viel Licht auffangen wollen. Man 
wird aber im wesentlichen vier verschiedene Stel- 
lungen unterscheiden, in denen sich ein Blatt zu 
einer seitlichen Lichtquelle befinden kann: Ent- 
weder ist es auf der vorderen beleuchteten, oder 
auf der beschatteten hinteren Xante inseriert, oder 
auf der rechten oder der linken Flanke. Die Be- 
Fig 109 . Sprofi von wegungen dieser Blatter verlaufen nach Frank 154 ) 
Calystegia, der ein- folgendermaBen : „Die an der Lichtkante stehenden 
seitiger, von rechts Blatter krtimmen sich, so daB ihre Oberseite konvex 
oben kommender w j r( j ; das Blatt neigt sich nach unten und kehrt 
6 eU setzt D war. USge ' schlieBlich seine Flache dem Licht zu. Dasselbe 
erreicht ein Blatt auf der Sehattenseite dadurch, daB 
es auf der Oberseite konkav wird, sich also nach aufwarts kriimmt. 
Die seitlichen Blatter kbnnen die optimale Lichtlage offenbar durch 
Kriimmungen in der Ebene nicht erreichen, sie machen daher Tor- 
sionen, welche die Lamina vertikal stellen, so daB der eine Rand 
naoh oben, der andere nach unten schaut, wahrend die Flache senk- 
recht zum Lichte steht.“ Nicht alle Pflanzen verlialten sich in dieser 
Weise. An der in Fig. 109 abgebildeten Calystegia ist zu sehen, daB 
die seitlich und rtickwarts stehenden Blatter ihre Stiele so lange 
drehen und krtimmen, bis die Blattlamina in die gleiche Position 
zum Licht gelangt ist, wie bei den vorn stehenden. — Wenn endlich 
die Beleuchtung die Unterseite des Blattes trifft, so tritt eine Tor- 
sion von 180 0 ein und stellt die normale Lichtlage her. Diesen Fall 
kann man im Freien an den Blattern der Trauerbaume beobachten, 

153) Wiesner 1899 Biol. Cbl. 19 1. 

154) Frank 1870 Die naturl. wagreehte Richtung von Pflanzenteilen. 
Leipzig. Vgl. auch Lundegarde 1916 Bot. Tidskr. 10 438. 
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man kann ilm auch bei anderen Pflanzen durch Beleuchtung yon 
unten (mittels Spiegels) jederzeit experimentell lierstellen. 

An welcher Seite des Blattes nun die phototropischen Be- 
wegungen ausgefiihrt werden, das richtet sick ganz nach dem Ban 
und der W achstumsv erteilung des Blattes. Meistens sind es b a sale 
Teile, seien diese als Blattstiel differenziert oder auch schon Tei}e 
der Lamina. Besondere Beachtung verdienen die Blatter mit langen 
Stielen, denn liier zeigt ja schon der Winkel, der eventuell zwischen 
Stiel und Flaclie besteht, daB diese beiden Komponenten des Blattes 
niclit gleichartig auf die auBeren Krafte reagieren ; der Blattstiel 
neigt zu einer mehr aufrechten, die Lamina zu einer mehr wage- 
rechten Lage. DaB trotzdem die Bewegung von der Lamina diktiert 
wird, werden wir spater sehen. Sind die Blatter zusammengesetzt, 
so werden im allgemeinen, wenigstens von einem gewissen Alter an, 
die phototropischen Bewegungen von den einzelnen Blattchen 
ausgefiihrt. 

Torsionen. Die phototropischen Kriimmungen sind leicht 
verstandliche Wachstumserschein ungen; dagegen sind wir iiber die 
Mechanik der Torsionen noch ganz unaufgeklart. Man hatte lange 
Zeit geglaubt, sie kamen nur dadurch zustande, daB eine Reihe von 
auBeren Faktoren, namlich Licht, Schwerkraft, Eigengewicht der 
Organ e, deren jeder einzelne fiir sich zu Kriimmungen fiihrt, bei 
gleichzeitiger Einwirkung Torsionen verursacht ; allein die Er- 
fahrungen der neueren Zeit haben sichergestellt, daB Torsionen auch 
dann auftreten konnen, wenn von auBeren Faktoren allein das Licht 
einwirkt. So hat Voechting 155 ) nachdriicklich erklart, daB bei den 
Slattern der Malvaceen rein photogene Torsionen zustande kommen. 
Schwendener und Krabbe 166 ) sahen diese freilich bei der groBen 
Mehrzahl der Laubblatter auf dem Klinostaten nicht eintreten, wohl 
aber konnten sie dieselben mit Sicherheit bei gewissen Bliitenstielen 
nachweisen, Auf eine Diskussion der verschiedenen Moglichkeiten, 
weshalb jedenfalls haufig bei einseitiger Beleuchtung auf dem Klino- 
staten keine Torsionen ausgefiihrt werden, konnen wir uns hier nicht 
einlassen. — In neuerer Zeit hat Sierp 157 ) die Torsionen naher stu- 
diert, die bei horizontalen Sprossen mit dekussierter Blattstellung 
dafiir sorgen dafi schlieBlich samtliche Blatter auf den Flanken 
stehen. Die Torsion wird hier im Internodium unter dem sich gerade 
entfaltenden Blattpaar ausgefiihrt. Auf den ersten Blick konnte man 
glauben, daB rein mechanische Verhaltnisse von groBem EinfluB 
seien 158 ), denn wenn man das obere Blatt eines Knotens abschneidet, 
so unterbleibt die Torsion, wahrend die Entfernung des unteren keine 
Bedeutung hat. Es sieht so aus, wie wenn die Last des oberen Blattes 
die Drehung bewirkte. Allein genauere Studien zeigen, dafi das 
Blatt in ganz anderer Weise tordierend wirkt. Die Torsion tritt 
namlich nur ein, wenn die Unterseite des oberen Blattes vom stark- 
sten Licht getroffen wird. Sie unterbleibt, wenn das. Blatt friih- 
zeitig ruckwarts gebogen und befestigt wird, so daB seine Oberseite 


155) Voechting 1888 Bofc. Ztg. 46 501. 

156) Schwendener u. Krabbe 1892 Abh. Berl. Akad. ; vgl. hierzu auch 
fSlEBP ■ Aurn,' '157 

157) Sierp 1915 Jahrb. wiss. Bot. 55 843; 1917 Naturwissenschaften. 

158) de Vries 1872 Arb. bot. Inst Wurzburg 1 228. 
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das Licht erhalt. Audi vom unteren Blatt kann die Torsion aus- 
o-ehen, wenn das starkste Lidit von unten kommt. 

° Ueber die Mechanik der Torsionen sind wir nodi selir wctiig 

orientiert 159 ). . . ' 

Turgorkrflmmungen. Eine nicht geringe Zalil von Blattern 
vermag, wie wir friiher gesehen haben, in besonderen Gelenken, 
ohne Wachstum, nur durch Turgoran der ung, geotropisdie Be- 
wegungen auszuftiliren, und dieselben Gelenke sind dann auch zu 
phototropisdien Aktionen befahigt. Bei Robinia Pseudacacia z. B. 
stehen die Hauptblattstiele und ilire Gelenke im grofien und ganzen 
ziemlidi fest, wahrend die Fiederblattdien tagsiiber in fortwahrender 
Bewegung sind. Bei sdiwadien Lichtintensitaten kehren dieselben 
Stell ungen wieder, wie wir sie bei den durch Wachstum vermittelten 
Blattbewegungen kennen gelernt haben; nehmen wir also der Ein- 
fachheit wegen an, der Hauptblattstiel st-ehe genau horizontal, und 
das starkste diffuse Licht falle von oben ein, so finden wir samt- 
liche Eoliola in der Horizontalen ausgebreitet ; fallt aber das Licht 
in der Richtung des Blattstieles von vorn ein, so drehen sich die 
Blattchen im Gelenk um 90°, so daB sie also Hire Flachen vertikal 
richten, senkrecht zum Licht. Eine ganz neue Erscheinung tritt 
uns aber entgegen, wenn wir starkes Licht, direkte Sonnenstrahlen, 
von oben auf das Blatt einfallen lassen. Enter diesen Umstanden 
erheben sich die horizontal stehenden Fiederblattdien, und je zwei 
einander gegentiberstehende bilden anstatt Winkel von 180° solche 
von 90 oder noch weniger Graden, indem sie die Oberseiten naliern. 
Audi bei einer beliebigen anderen Lage im Raum machen die 
Fiederblattdien derartige Bewegungen, daB sie deni Licht einen 
geringeren Einfallswinkel bieten oder gar ihm eine Kante zu- 
kehren. Wir haben also hier zwei extreme Stellungen, eine „Flachen- 
stellung“, die schwaclies Licht moglichst ausnutzt, und eine „Profil- 
stellung 11 , die starkes Licht am Organ vorbeigleiten liifit. Ob nun 
das starke Licht an sich schadigend wirkt, oder ob nur die zu 
starke Transpiration vermieden wird, jedenfails sind die Be- 
wegungen zweckm&Bige. Insbesondere sind aucli die Mittelstellungen 
zweckmaBig, denn sie gestatten offenbar, eine der Lichtintensitat 
angepaBte Lichtquantitat aufzufangen. 

Fixe Lichtlage. Die Blatter ohne Gelenke sind nun aber nicht 
imstande, fortwahrend ihre Stellung zu andern, sie nehmen, solange 
sie wachstumsfahig sind, eine bestimmte fixe Lichtlage an, und diese 
wird im allgemeinen nicht durch das direkte So mien licht, son- 
dern durch das starkste diffuseLicht bestimmt; die Blattflachen 
stellen sich _ zu diesem senkrecht. Eine solche Stellung garantiert 
dem Blatt jedenfails an trtiben Tagen oder an schattigem Stand- 
ort da_s Auffangen einer maximal en Lichtmenge; andererseits scheint 
das direkte Sonnenlicht, schon weil es im Laufe des Tages fort- 
wahrend seine Richtung andert, diese Blatter jedenfails nie zu 
schadigen. Diesen Blattypus hat Wxesneb. 160 ) das euphotome- 
trische Blatt genannt und in Gegensatz gebracht zum panphoto- 
metrischen Blatt; letzteres stellt sich so, daB das intensive 

159) Noli, 1885/87 Arb. Wurzburg 3 189 u. 315 und Schwendener 
in Anm. 156. 

160) Wiesner 1911 Sitzber. Wien. Akad.' 120 (I) 119 ; vgl. aueh die Lit. 
b. 41 Anm. 39) ; Wiesner 1913 Flora 105 127. 
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direkte Sonnenlicht moglichst abgewehrt und doch moglichst vie! 
diffuses Liclit aufgenommen werden kann. In tjpischer Ausbildung 
finden wir das panphotometrische Biatt bei den sogenannten KompaB- 
pfianzen 161 ). _ Diese Pflanzen, zu denen unter den einheimischen 
Lactuca Scarioia gehort, liaben an schattigem Standort die ge- 
wohnliclie Blattorientierung, an exponierten Lokalitaten aber machen 
ill re Blatter derartige Kriimmungen und Drehungen, dafi ihre 
Lamina vertikal wird und in die Nord— Siidlage einriickt; die 
Blatter sind demnach urn die Mittagszeit in Profilstellung, am 
Morgen und am Abend dagegen in Flachenstellung zu den ein- 
fallenden Sonnenstrahlen. Fur die nach Norden oder Siiden am 
Stengel inserierten Blatter geniigt eine basale Torsion, am sie in 
die Profilstellung zu bringen; dagegen liaben die nach Osten oder 
Western zu stehenden kompliziertere Bewegungen auszuftihren, um 
in vertikale Nord-Stidlage zu gelangen, denn sie begniigen sich nicht 
etwa damit, durch einfache xAufwartskrummung sich mit ihrer Ober-, 
flache deni Stengel anzupressen, sondern sie krummen sich auch 
in der Mittelrippe nach Norden oder nach Siiden. Im einzelnen 
sind diese Bewegungen nach wenig studiert 162 ). 

Bil at er ale Blatter. Die Blatter der KompaJBpflanzen sind im 
ausgebildeten Zustand nicht dorsiventral gebaut, ihre Ostseite hat 
die gleiche Struktur wie die Westseite. Bilateraler Bau und im 
Zusammenhang damit vertikale Stellung der Blattflache kommt nun 
sehr haufig vor; es sei an Iris und viele neuhollandische Akazien 
und Myrtaceen erinnert. Bei Iris diirfte die Vertikalstellung des 
Blattes, wenngleich eine Orientierung zu einer bestimmten Himmels- 
richtung mit ihr nicht verbunden ist, doch dahin ftihren, dafi die 
hellsten Strahlen der Sonne, mindestens im Hochsommer und in 
sftdlichen Landern, nicht so voll auf die Lamina auftreffen, wie 
das bei Horizontallage der Fall ware; dagegen mtissen wenigstens 
einzelne Blatter der Myrtaceen und Akazien, die ja nicht zum 
Erdboden, sondern zu dem tragenden Zweig vertikal orientiert sind, 
von der vollen Mittagssonne senkrecht getroffen werden. Es ist 
demnach zweifelhaft, ob hier die Stellung des Blattes als ein Schutz 
vor zu grofier Insolation betrachtet werden kann. Moglich, da!3 diese 
Blatter iiberhaupt nicht vom Licht beeinfluBt werden. Ganz sicher 
ist das der Fall bei manchen radiar gebauten Blattern, z. B. denen 
der Kiefer, von Sedum acre etc., deren fixe Lage derartig ist, dafi 
ebenso haufig die Oberseite wie die Unterseite den starksten Licht- 
genufi hat. Solche Blatter kann man mit Wiesneh aphoto- 
metrische nennen. 

Weitere dorsi ventrale Organe. In der Besprechung weite- 
rerFalle von dorsiventralen/phototropischen Organen mtissen wir uns 
sehr beschranken. Wir sehen also von den Blttten ■ ab 163 ) und be- 
handeln nur noch gewisse Organe, die nicht schon von Haus aus 
dorsiventral sind, sondern bei denen die Dorsiventralitat durch 
aufierc Faktoren induziert wird. Die Keimpflanze des Ktirbisses 
ist orthotrop und positiv phototropisch ; wenn sie eine gewisse 

161) Stahl 1881 Ueber sogenannte Kom.paBpflanzen. Jena. 

162) Ad. Mayer 1912 Jakrb. wiss. Bot. 50 359, Nach Karsten 1918 
Flora 111 48 sollen sich die flachen Glieder der Opuntien bei uns wie die 
Blatter der KompaBpflanzen in die Nord-Sudrichtung einstellen. 

163) Noll 1885/87 zit in 159. Schwendener 1892 zit. in 156. 
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G-rofie erreiclit hat, tritt hart liber den Kotyledonen eine scharfe 
Kriimmung auf, die nach der Lichtquelle hin erfolg't, aber nicht 
zur Ruhelage in der Riehtung des Lichtes fiilirt, sondern den epi- 
kotylen SproB horizontal stellt; er wachst dann in dieser Riehtung 
weiter und wird aueh aufierlich dorsiventral, wenn auf der Unter - 
seite Wurzeln entstanden sind 16i ). Ein Seitenstiick zu dem Ver- 
halten des Kiirbissprosses finden wir bei Hedera Helix 165 ). Hier 
ist der KeimsproB negativ phototropisch und wachst bald in un- 
gefahr wagerechter Riehtung fort. Keimpflanzen von Hedera und 
Cucurbita, bei einseitiger Beleuchtung nebeneinander stehend, miissen 
demnach ihre Sprosse in entgegengesetzter Riehtung wenden; man 
sieht also dem fertigen plagiotropen SproB noch die Abkunft vom 
orthotrop negativ- bzw. positiv-phototropischen Keimling an. Auch 
bei Hedera treten auf der Unterseite Luftwurzeln hervor, es ist 
aber bekannt, dafi die einmal induzierte Dorsiventralitat keine in- 
harente ist, daB es vielmehr jederzeit gelingt, am Zuwachs eine 
beliebige Elanke zur Bauch- oder zur Riickenseite zu machen, wenn 
man sie beschattet oder beleuchtet; vermutlieh wird sich Cucurbita 
ahnlich verhalten. Auf dem Klinostaten bleiben beide Pflanzen 
bei allseits gleicher Beleuchtung orthotrop. Also strong dorsi- 
ventrale Sprosse sind das tiberhaupt nicht, sie werden, wenn sie aus 
der Ruhelage herausgebracht sind, diese nicht unter alien Umstanden 
durch Kriimmung oder Drehung wieder zu erreichen suchen, sondern 
sie werden sich auch durch Verhnderung ihrer Struktur der neuen 
Lage anpassen. 

Ganz anders verhalt sich Marchantia. Hie Brutknospe, aus 
der man sie zu kultivieren pflegfc, ist bilateral, und ihre starker 
beleuchtete Seite wird zur Oberseite des Thallus ; die einmal 
hergestellte Dorsiventralitat lafit sich aber durch Wechsel der Be- 
leuchtung nicht mehr umkehren. Auf eine Veranderung der Licht- 
richtung reagiert deshalb die Pflanze im wesentlichen wie ein Laub- 
blatt; Fkank hat schon hervorgehoben, daB nicht nur einfache 
Kriimmungen, sondern auch Torsionen den Thallus in seine alte 
„ Lichtstellung zuriickftlhren 166 ). — An dieser S telle waren endlich 
noch diejenigen Seitenzweige zu nennen, die der Anlage nach radiar 
sind, die aber unter dem EinfluB des einseitigen Lichteinfalles, 
gerade so wie durch die- Schwerkraft, dorsiventral werden. Es 
kSnnen_ dabei die Blattinsertionen unverandert bleiben, und nur die 
Blattstiele oder Blattbasen eine Drehung der Lamina auf die 
Elanke bewirken (Acer, Abies), oder es treten (z. B. bei Cornus 
mas u. a.) photogene Stammtorsionen auf, die schiieBlich denselben 
Dienst tun, wenn sie den Ansa tzpunkt des Blattes auf die Flanken 
fiihren. 

Reizmengengesetz. Um nun tiefer in die phototropischen 
Vorgange eindringen zu konnen, wird es vor allem notig, die Ab- 
hangigkeit der Erscheinungen vom Licht, seiner Intensitiit, Dauer, 
Riehtung und Zusammensetzung zu studieren. 

Wie beim Geotropismus, so zeigt sich auch beim Phototropismus, 
daB man den Reiz, hier das einseitig einfallende Licht, nicht so 

164) Czapek 1898 Flora 86 425. 

165) Sachs 1879 Arb. Wurzburg 2 272* 

O i 66 !^ 1 Sachs 1879 Arb - Wiirzburg 2 226. Czapek 1898 Jahrb. wiss. 


Phototroplsraus. 


311 


lange einwirken lassen mufi, bis eine Krtimmung sichtbar wirci. 
Es gentigt ■ vielmehr, eine erheblich ktirzere Zeit einseitig zu be- 
leu.chten, ei an den darauf ins Dunkle gebrachten Objekten nach- 
traglich die phototropische Krummung eintreten zu selien. Die 
Mini maize it., die zu einer eben noch makroskopisch wahrnehm- 
bar.en Krtimmung ftihrt, nennt man auch bier Prasen tati'onszeit. 
Es ist yon vornherein klar, dab diese bei verscMedenen Licht- 
intensitaten verschieden sein mub. Ueber die gesetzmabigen Be- 
ziehungen zwischen Lichtintensitat und Prasentationszeit haben tins 
die Studien von Blaauw und Froschel 167 ) an positiv phototropischen 
Organen, vor allem dem Keimblatt von A vena, Aufschlub ge- 
bracht*. Dabei hat. sich ganz das gleiche Resultat erge ben, 
das tins beim Geotropismus zur Aufstellung des Reiz- 
mengengesetzes gedient hat. Es handelt sich bei der Auf- 
nahme des phototropischen Reizes nicht urn die In ten si tat und 
die Dauer des Lichteinfalles an sich, sondern urn die Lichtmenge. 
Eine bestimmte Lichtmenge mufi eingefallen sein, damit die Pflanze 
jene minimale Reizung erhalt, die gerade eben noch zu einer sicht- 
baren Krummung fiihrt. Diese Lichtmenge kann ebensogut durch 
kurzdauernde, aber selir starke Lichtblitze, wie andererseits durch 
sehr schwache, aber langdauernde Beleuchtung erzielt werden. Wir 
haben Grund zu der Annahme, dab dieses Gesetz keine unbeschrankte 
Gtiltigkeit hat, zweifellos aber sind seine Grenzen recht weit. Wir 
ftihren einige Zahlen nach Blaauw fur Avena an: 


Dauer 

der Belichtung 
43 Stun den 
6 

1 * 

4 Minuten 
4 Sekunden 

i/ 

UOO » 

1 / 

• 1000 


In ten si tat 
in Meterkerzen 
0,00017 
0,00085 
0,00477 
0,0898 
5,456 
1902 
26 520 


Produkt ~ Beizmenge 
Meterkerzensekunden 
26,3 
18,6 
17,2 
21,6 
21,8 
19,0 
26,5 


Dab mit Viooo Sekunde die untere Grenze der Beleuchtungsdauer 
noch nicht erreicht ist, hat Froschel gezeigt, der auch mit 1 / 2 ooo 
Sekunde noch phototropische Krtimmungen erhielt. Dab aber bei 
bestimmten Species (z. B. Vicia villosa) noch Intensitaten, die fast 
lOOOmal kleiner sind als die kleinste oben angegebene, phototropische 
Reaction ergeben, ist durch Richter 168 ) festgestellt ; nur fehlt hier 
die Bestimmung der Prasentationszeit. 

Als Reizschwelle wird diejenige kleinste Lichtmenge be- 
zeichnet, bei der gerade eben noch eine sichtbare phototropische 
Krtimmung erfolgt. Die verschiedenen Autoren geben diesen Wert 
nicht gleich an. So fand z. B. v. Guttenberg 169 ) 2,3, Noack 170 ) 12 
Blaauw 171 ) 20 MKS. ftir Avena; die Differenzen mOgen zum Teil 
vom 'Material, zum Teil aber auch von der Natur der Lichtquellen 
herrtihren ; vor allem aber konnen Aubeneinfltisse, wie z. B. 


167) Blaatjw 1909 Bee. trav. bot. neerL 5 209, Froschel 1908/D9 
Sitzber. Wien 117 (I) 235, 118 (I) 1247. 

168) Richter 1906 Sitzber. Wien 115 (I) 265.. 

169) v. Guttenberg 1922 Beitr. z. allg. Botanik 2 139. 

170) Konrad Noack. 1914 Zeitschr. f. Bot. 6 1. 

171) Blaauw siehe Anm. 167. 
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vielleicht die sogenannte Laboratoriumsluft, die Prasentationszeit 

herabsetzen 172 ). . 

Auch imterscliwellige Reize bleiben meht wirkungslos, voraus- 
gesetzt, dafi sie sich wiederholen und so .Gelegenheit zur Su,m- 
imierunig geben. Audi bei soldier Summlerung gilt das Reiz- 
mengengesetz. 

Nathansohn und Pringsheim 173 ) verfuhren in folgender Weise: 
Brassica-Keimlinge wurden zwischen zwei gleidi starken Lampen 
aufgestellt. Befanden sie sicli genau in der Mitte, so mnfiten sidi 
die zwei phototropischen Reize aufheben, die Keimlinge blieben 
gerade. Nun wurde das Liclit der einen Lampe durch rotierende 
undurchsichtige Scheiben, die mit Ausschnitten versehen waren, fur 
gewisse Zeitraume abgeblendet. Die Scheiben machten 300—27 000 
■Umdreh ungen in der Minute, und die Ausschnitte an ihnen konnten 
so gewahlt werden, dafi Reiz und Ruhe zwischen den Werten 1:1 bis 
1:32 schwankten. Sollte nun ein Keimling, zwischen den beiden 
Lampen stehend, keine phototropische Kriinimung machen, so muJBte 
offenbar die Pflanze der intermittierenden Lampe in deni Malle 
genahert werden, als diese abgeblendet war. Es zeigte sich, dafi 
bei jeder untersuchten Lichtintensitat und bei jeder Geschwindig- 
keit'der Scheiben die beiden Reize sich stets dann kompensierten, 
wenn die beiden Lichtmengen gleich grofi waren. Auch unser 
Auge schatzt die beiden Lampen dann gleich hell, >venn die ein- 
fallenden Lichtmengen gleich grofi sind. Diese unter deni Namen 
TALBOTsches Gesetz in der tierischen Physiologie bekannte Er- 
scheinung gilt also auch beim Phototropismus der Pflanzen, und 
sie ist eine direkte Folge der Giiltigkeit des Reizmengengesetzes. - 
Wie lange die Ruhepausen zwischen den Reizen sein diirfen, wissen 
wir nicht; in den NathansohnscIi en Versuchen war bei deni Ver- 
haltnis Reiz: Ruhe = 1:16 noch gar keine Abweichung vom Talbot- 
sclien Gesetz zu bemerken, es war also bei so langer Ruhe noch keine 
bemerkenswerte Verkleinerung der phototropischen Wirknng ein- 
getreten. So gut wie beim Geotropismus wurde man aber auch bier 
ein Verhaltnis von Reiz zu Ruhe finden konnen, bei dem jede photo- 
tropische Wirkung bis zum Einsetzen der nachsten Reizung vollig 
ausgeklungen ist. Zurzeit kOnnen wir nur sagen, dafi dieses Ver- 
haltnis beim Geotropismus viel grofier ist als beim Phototropismus, 
dafi also geotropische Induktionen rascher abklingen als photo- 
tropische. 

Bei den geschilderten Versuchen wurde die stillschweigende 
Voraussetzung gemacht, dafi stets eine gleich grofie FI ache be- 
leuchtet wurde. Wie v. Guttenberg 1 ® 9 ) gezeigt hat, wird einie 
Haferpflanze bei einseitiger Beleuehtnng von Prascntationszeitgrofie 
keine_ Krtimmung ausfiihren, wenn durch vorgesetztc Blenden nur 
ein Teil von ihr beleuchtet wird. Wird z. B. eine Halite oder ein 
Drittel der sonst beleuchteten Flache vom Licht getroffen, so mufi 
die Prasentationszeit auf den 2fachen oder Sfachen Wert gcbracht 
werden. Da die phototropische Empfindlichkeit von der Spitze der 
Haferpflanze an rasch abnimmt, so khnneii nur 'Langsteile, 
nicht etwa Querabschnitte, zu solchen Versuchen verwendet werden. 


172) Richter 1912 Sitzber. Akad. Wien 121 1183. 

173) Nathansohn u. Pringsheim 1908 Jahrb. wiss. Bot. 43 13r. 
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Das Reizmengengesetz kann auch noch in anderer Weise als 
giiltig erwiesen werden, indem man nicht die Intensitat des ein- 
fallenden Lichtes variiert, sondern dessen Rich tung. Entsprechend 
den Erfahrungen mit der Schwerkraft beim Geotropismus zeigt sich 
hier, dab _ auch das Licht proportional dem Sinus des Einfalls- 
winkels wirkt. Guttenberg 169 ), der diese Gesetzmafiigkeit am ein- 
gehendsten begrtindet hat, bediente sich zu dem Zweck vor all e nr 
der Kompensationsmethode, d. h. er liefi von zwei Seiten her Licht- 
strahlen unter verschiedenen Winkeln einfallen und stellte fest, in- 
wieweit diese sich in ilirer Wirkung aufheben. Da die Spitze der 
Versuchspflanze (Avena) sich konisch verjiingt, ist tatsachlich nicht 
das unter 90° zur Langsachse einfallende Licht am wirksamsten, 
sondern das senkrecht zur Oberflache einfallende. Die Zuspitzung 
der Koleoptile einerseits, die Empfindlichkeitsabnahme von der Spitze 



Fig. 110. Die Abszisse stellt die Wellenlangen des Lichtes in fipt dar; die Ordinaten 
die phototropische Wirkung. Die punktierte Kurve gilt fur Phycomyces, die 
ausgezogene fur Avena. Naeh Blaauw. 


aus andererseits maclien es verstandlich, daB friihere Autoren 170 ) 
etwas andere Resultate erzielt hatten. Immerhin ware es erwiinscht, 
die gleichen Untersuclinngen auch an anderen Objekten, denen solche 
Eomplikationen fehlen, durchgefuhrt zu sehen. 

Die bei diesen Versuchen verwendete antagonistische Reizung 
ish ein Spezialfall der zweiseitigen Reizung. So wie hier die 
beiden Reize unter 180° angreifen, so konnen sie aber auch unter 
beliebigen anderen Winkeln wirken. Fur Dauerbelichtung ist 
gezeigt.' 173 ^), daB dann das Resultan tengesetz gilt, d. h., daB 
die Pflanzen sich in der Richtung krtimmen, die man aus dem 
Parallelogramm der Krafte unter Berticksichtigung der Richtung 
und der GroBe der Krafte konstruieren kann. Dieser Erfolg 
macht es wahrscheinlich, daB auch bei kurzda,uernder Reizung 
von Prasentationszeitgrofie dieselbe GesetzmaBigkeit sich wird auf- 


173a) Hagem 1911 Bergens Museum Aar bok No. 3. Wiesner 1912 Ber. 
Bot. Ges. 30 235. 
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fin den. lassen, so daJB auch in dieser Hinsicht dann das Reizniengen- 
gesetz gelten diirfte 171 ). DaB aber die Eeststellung ernes solcheix 
Resultats ftir Dauerlicht die Untersuchung mit kurzeren Reizen 
nicht iiberfliissig macht, wird alsbald klar werden. 

Wellenlange des IicM.es. AuBer der Intensity, Dauer und 
Richtung spielt aucb die Wellenlange des Lichtes eine Rolle beim 
Pbototropismus; Blaauw 171 ) fand, daB alle sichtbaren Strahlen 
auch phototropisch wirksam sind, im einzelnen freilich in sehr ver- 
schiedenem MaBe! Ftir die Av ena-R-oleoptile z. B. ergab sich fol- 
gendes: Die schwach brechbaren Strahlen bis zum Griin entfalten nur 
eine sehr geringe Wirkung, kommen also erst nach sehr langer Ein- 
wirkung zur Geltung. Die Empfindlichkeit steigt von der Wellen- 
lange 500 p.|i an sehr rasch und erreicht bei 465 gp, (im Indigo) 
ihr Maximum, urn im Violett und Ultraviolett wieder langsam zu 
fallen, Hess 175 ) findet damit tibereinstimmend fur Kresse und 
Raps das Maximum der Empfindlichkeit zwischen 475 und 465 uu,. 
Schon bei 430 y.a ist die Empfindlichkeit erheblich geringer. und 
bei 500 gg erreicht sie nur noch Vio des Maximalwertes. Die Kurve 
fur Phy corny ces verlauft ahnlich, aber nicht identisch. Als Konse- 
quenz ftir die praktische Arbeit im Laboratorium ergibt sich, daB 
man zur Kontrolle phototropischer Bewegungen in der Dunkelkammer 
rotes Licht ftir kurze Zeit auf die Pflanzen ohne Schaden einwirken 
Iasisen kann 175 a). 

Nach Parr 176 ) darf man nicht vergessen, daB der Er- 
folg der phototropischen Reizung nicht nur von der Wellen- 
lange. des Lichtes, sondern auch von seiner Energie abhangt. 
Die Energieverteilung im Spektrum aber ist bei den ver- 
schiedenen Lichtquellen eine ganz verschiedene. Mit Lampen, 
die im langwelligen Teil des Spektrums das Maximum der Energie 
aufweisen, laBt sich zeigen, daB Pilobolus auf alle sichtbaren 
Strahlen reagiert, und daB von rot bis violett eine gradweise Zu- 
nahine der Wirkung eintritt, ohne daB ein Maximum oder Minimum 
dazwischen lage. Wenn die roten Strahlen auch an sich wenig photo- 
tropisch wirksam sind, so tritt doch durch ihre relativ hohe Energie 
eine Steiger ung ein, wahrend umgekehrt die an sich hohe Wirkung 
des jvioletten Lichtes durch seine geringe relative Energie herab- 
gemindert wird. In andern Lichtarten, wo die maximale photo- 
tropische Wirkung ungefahr zusammenfallt mit dem Maximum an 
Energie, da miissen ganz andere Kurven auftreten. z. B. solc-he. wie 
Blaatjw und Hess sie gefunden haben. 

174) Buder 1917 Jahrb. wiss. Bot. 58 105. 

Dafi das Resultantengesetz in dieser Form, wonaeh Richtung und GroSe 
maSgebend sein soil, Schwierigkeiten findet, ergibt sich aus folgender Ueberlegung. 
Wenn man einen Keimling von zwei Seiten beleuchtet (also einen Winkel von 
180. . zwischen den beiden Riehtungen wahlt), dann kame es einfach auf die 
j o *®. ren 1 z . d® r oeiden Li chtmen gen an. Es ist aber sehr wenig wahrseheinlich, 
o i n die gleiche Differenz 2, einmai entstand/en bei Reizung im Verhaltnis 
8:10 das andere Mai bei 0 : 2, den gleichen phototropischen Erfolg haben wird. 
f [l f WahrschemlichMt nach wird vielmehr im ersten Fall eine Absfcumpfung 
(vgl. b. 316) eintreten, der zweite also phototropisch viel wirksamer sein. 

175) Hess 1919 Zeitschr. f. Bot. 11 481. 

H^U'gl- Zollikofer 1920 Akad. v. Wetensch. Amsterdam S. 551 

176) Pare 1918 Annals of Bot. 32 177. 


Phototropismus. 


315 


Abhangigkeit der Reaktionsweise von auBeren Faktoren ; insbesondere 
von der Lichtmenge nod Lichtintensitslt. 

Wie beim Geotropismus so wachst auch mit Zunahme der Keiz- 
menge die GroBe der Krummung ; so hat z. B. Arisz 177 ) fur Avena 
die GroBe der Krtimmung in ihrer Abhangigkeit von der Reizmenge 
gemessen und hat folgendes gefunden: 

Reizmengen in MKS 7,6 12 18 26 ' 45 75 100 

GroBe der Krummung 0,7 1 1,6 2,3 3,0 4 5 

Die Krtimmung, die hier durch den maximalen Abstand der Spitze 
vom Lot in Millimetern angegeben wird, nimmt also der Reizmenge 
proportional zu. 

Doch diese Proportionalitat geht nicht so weiter, sondern mit 
Zunahme der Energie wird die Krtimmung wieder schwacher. 
Reizmengen in MKS 100 140 237 560 1500 2800 

GroBe der Kriimmung 5 4,7 5,4 4 3 1,2 



10.5 10 . 2010 . 4010.50 11.5 11.20 11.35 11.50 12.5 12.20 1.10 1.25 1.40 1,55 


Fig. 111. Beleuchtung einer Spitzenzone von weniger als 1 mm von Avena wahrend 
30 Sekunden mit 340 MK. von links. Erst positive, dann negative Kriimmung. 
Nach Arisz. Nach der Beleuchtung auf dem Klinostat. 


Bei noch hoheren Reizmengen (etwa 10000 MKS) sieht man die 
positive Krtimmung nur schwach auftreten und bald gefolgt von 
einer negativen Kriim- 
mung, die zuerst an der 
Spitze auftritt und sich 
von hier aus basal fort- 
pflanzt (Fig. 111). Bei 
Lichtmengen von 13 600 10.45 n- n.15 u.30 11.4512.-12.15 12.30 1.45 

M KS endlich verschwin- F n2 N tiv phototropische Kriimmung ernes 
det die positive Krummung Avenakeimlings. Nach Arisz. 10 h 16 wurden 
vollig und es macht sich 2 mm der Spitze mit 340 MK. wahrend 40 Se- 
gleich eine negative Kriim- kunden von links her beleuehtet. Sonst wie Fig. 111. 
mung geltcnd (Fig. 112). 

Es ist also unter dem EinfluB des Lichtes eine Aen derung der Re- 
aktionsweise eingetreten (eine sogenannte Umstimmung). Und damit 
nicht genug, tritt bei noch groBerer Reizung auch die negative 
Krummung wieder zuriick, urn von neuem einer positiven Reaktion 
zu weichen. Nach Arisz gilt auch fiir die negative Krummung das 
Reizmengengesetz, d. h. auch sie soil lediglich durch die Licht- 
menge bedingt und ganz unabhangig von der Lichtintensitat sein. 
Doch das trifft fiir schwache Intensitaten durchaus nicht zu, denn 
hier werden tiberhaupt keine negativen Kriimmungen beobachtet. 

Fiir das Auftreten einer abermaligen positiven Reaktion gilt 
zweifellos das Reizmengengesetz nicht; hier spielt die Lichtinten- 
sitat offenbar eine grofie Rolle. Auch folgt bei Dauerbeleuchtung 



177) Arisz 1915 Rec. trav. bot. neerl. 12 44. Aehnliche Resultate bei 
Lundegardh 1922 zit. S. 178. 
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mit niederen Intensitaten das positive Stadium so fort dem nega- 
tives wahrend bei lichen Intensitaten die Keimlinge lange Zeit 
ungekrummt bleiben (Indifferenzstadium), ehe sie die „zweite“ posi- 
tive Kriimmung geben. 

Nach Lundegardh 178 ) finden sich nur bei ganz germgen Licht- 
mengen (bis zu 10 MKS) wirklieh rein positive Krtimmungen; bei 
hoheren Mengen soil stets eine Combination von positiver 
and negativer Reaktion auftreten. Diese Annahme von zwei ent- 
gegengesetzten Elementarreaktionen reicht aber nicht aus, um auch 
die zwe'ite positive Reaktion zu erklaren. 

Ganz andere Vorstellungen liber die negative Reaktion hat 
Bremekamp entwickelt; sie konnen in Klirze nicht referiert werden. 

Wie. Pringsheim 178 *) gezeigt hat, kann ein Teil der Licht- 
wirkung, die zu negativer, zu zweiter positiver Kriimmung oder 
zu Indifferenz ftthrt, auch durch alls ei tig einfallende Beleuchtung 
ersetzt werden. Man kann also vor oder nach 178b ) der tropistischen 
Reizung die Keimlinge rotieren lassen und erniedrigt dadurch die 
Empfindlichkeit fur einseitigen Reiz, d. h. die Prasentationszeit 
fur eine phototropische Kriimmung wird durch solche allseitige 
Beleuchtung erhoht. In den Versuchen von Arisz sind z. B. folgende 
Werte fiir Avena ermittelt: 


Vorbeleuchtet mit 

30 MK Intensitat 

Lichtmenge, die eine phototr. 
Reaktion von bestimmter 
Gro&e herbeifiihrt 

0 MKS 

20 MKS 

6oo „ 

200 r 

900 „ 

365 „ 

1800 

800 „ 

7 200 „ 

2500 ;; 

27 000 „ 

1200 

54 000 „ 

soo 

432000 „ 

6oo 


Die Empfindlichkeit nimmt also bis zu einem gewissen Punkt ab, 
um weiterhin wieder zu steigen. 

Die Abnahme der Empfindlichkeit, die sog. Abstumpfung, 
erfolgt gese tzmaBig, doch sind die Autoren, die sich mit diese r 
Frage beschaftigt haben [Arisz, Bremekamp, Lundegardh 179 )] 
keineswegs zu gleichen Resultaten gekommen. Nach Bremekamp 
ist die Abnahme der Empfindlichkeit direkt der Lichtmefnge 
proportional, wenn diese unter 2000 MKS bleibt und in 2—3 
Minuten zugeftthrt wird. Erfolgt die Zufiihrung in langerer Zeit, 
so erfolgt wahrend der Liehtzufuhr schon wieder eine Zunahme 
der Empfindlichkeit. Lundegardh dagegen findet, dab die Empfind- 
lichkeit flir einseitigen Reiz mit steigender, allseitig zugeftlhrter 
Lichtmenge prop ortional dem Logarithmic dieser Lichtmenge 
abnimmt. Diese logarithmische Abhangigkeit ist auch anderwarts 

178) Lukdegardh 1922 Arkiv f. Rot Bremekamp 1921. 1922 Proc. 
Amsterdam. Akademie. 

178a) E. Pringsheim Beifcr. z . Bioiogie 9 459. 

. 178b) Nach Bremekamp (1921. 1922 Proc. Amsterd. Akad.) ist es fiir den 
Ertolg nicht gleichgiiltig, ob die allseitige Belichtung der einseitigen vorausgeht 
oder folgfc: negative Krtimmungen treten nach ailseitiger Vor- und einseitiger 
.;Nachbelichtung n i e m a is , bei einseitiger Vor- und ailseitiger Nachhelichtung 
aber sehr wohl auf. vAAAA AGAA":.'.- 

179) Bremekamp 1918 Ree. trav. bot. neerl. 15 123. Lundegardh 1922 
Arkiv for Botanik. 
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gef linden unci unter deni Narneii Web phis dies Gesetz bekannt ; 
von ilirn war schon beim Geotropismus die Rede und wire! weiter 
beini Thigmotropis'mus und der Chemotaxis zu sprechen sein. 

DaB ein und d ass el be Organ j e nach Umstanden posi- 
tiv oder negativ phototropisch reagieren kann, ist zuerst fur Dauer- 
reizung durch N. J. C. Muller bei der Kresse, dann durch Bert- 
i-iold bei gewissen Meeresalgen beobachtet worden 180 ); bei schwachem 
Licht reagieren diese positiv; Stahl hat ahnliches bei Vancheria 
gef linden, und Oltmanns 181 ) hat den Eeaktionswechsel bei Phyco- 
myces in genauer Weise experimented verfolgt, indem er diesen 
Pilz in verschiedener Entfernung von einer elektrischen Bogen- 
iampe wachsen liefi. Schon eine halbe Stunde nach Beginn des 
Versuches fand er die Sporangientrager in einer Entfernung von 
SO cm von der Lichtquelle (bei einer Lichtstarke von 8000 Hefner- 
kerzen) in positiv er Krummung; in einer Entfernung von 20 
bis 30 cm dagegen (Lichtstarke ca. 100000 Hefnerlampen) waren 
negative Krtinimungen zu verzeichnen. Aus dem Ergebnis dieses 
Versuches folgt aber mit Notwendigkeit, daB eine gewisse Licht- 
intensitat, die zwischen den eben genannten Intensitaten liegt, keinen 
phototropischen Effekt haben wird. In der Tat waren in Olt- 
manns’ Versuch die Fruchttrager, die weiter als 30 cm und nalier 
als 80 cm von der Lampe standen, gerade geblieben. Eine Stunde 
nach Beginn waren die negativen Krummungen noch weiter vor- 
geschritten, aber bei 60—70 cm Entfernung war keine phototropische 
Reaktion eingetreten. 

Wir sehen also, daB das Eintreten einer positiven oder nega- 
tiven Reaktion nicht durch das Organ bedingt ist, das wir be- 
obachten, sondern durch die Lichtmenge oder die Licht in tensi- 
tat. Wenn wir auf Grund alterer Beobachtungen oben gewisse 
Organ e positiv, andere negativ phototropisch nannten, so ge- 
schah das nur deshalb, weil sie eben unter den tlblichen Ver- 
such sbeding ungen die betreffende Reaktion aufweisen. Es be- 
steht aber kaum noch ein Zweifel, daB man fti'r jedes Organ Be-' 
teuchtungsbedingungen auffinden kann, unter denen es positive, 
andere, unter denen es negative Krummungen macht; ilberall werden 
auch Uebergange zwischen diesen Extremen zu finden sein, bei 
denen ein Widerstreit zwischen positiver und negativer Reaktion 
erfolgt, wobei dann das Organ auBerlich indifferent erscheint. 

Die Versuch e Oltmanns’ haben aber noch ein weiteres wich- 
tiges Resultat ergeben. Es ist namlich die Lichtintensitat, die 
eine bestimmte phototropische Reaktion bewirkt, z. B. eine negative 
Ivrummung, keine ein fur alle Male gegebene, sondern sie variiert 
nach den aufieren Umstanden, vor allem wird sie durch die Be- 
leuchtung selbst modifiziert. Ein Phycomyces, der aus dem Dunk ein 
kommt, kann also bei einer bestimmten Lichtintensitat negativ re- 
agieren, bei der ein anderes am Licht lebendes Exemplar sich positiv 
kriimmt. Das Licht beeinfluBt also wie bei Avena die ,,Stimmung‘\ 
es ,,stumpft ab <c , 

Aber nicht nur vom Licht, sondern auch von anderen Faktoren, 
inneren wie aufieren, wird die phototropische Reaktionsweise der 

180) N. J. C. Muller 1877 Botan. Unters. Heidelberg l 57. Berthold 
1882 Jahrb. wiss. Bot. 13 569. 

181) Stahl 1880 Bot. Ztg. 38 412. Oltmanns 1897 Flora 83 1. 
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Pflanze bestimnit. Von inneren Faktoren nennen wir das Alter 
des Organs. Junge Fruchttrager von Phycomyces sind holier ge- 
stimmt als alte; letztere reagieren deshalb lei ch ter negativ. Lange 
bekannt ist die phototropische Umstimmung bei gewissen Bluten, 
die in der Jugend positiv phototropisch, nach der Befruchtung 
dagegen negativ reagieren, z.B. Linaria Cvmbalaria 181a ) und manche 
andere 

Halten wir uns an Tropaeolum. In der Jugend ist der Bliiten- 
stiel positiv phototropisch und negativ geotropisch. Das Wachs- 
Uum kommt in dem Moment, wo die Griffelaste spreizen, zum 
Stillstand und beginnt nach der Bestaubung von neuem. Jetzt 
aber bilden sich zwei Wacbstnmsmaxima aus: eines naher der 
Bliite, und an dieser Stelle ftihrt der Stiel jetzt 
durch Lichtmengen, die zuvor positiv photo- 
tropisch wirkten negativ phototrophische Krttm- 
mungen aus. (Zugleich aber ist der Stiel dorsi- 
ventral geworden, so daB er jetzt n as t is die 
Bewegungen macht.) Das andere Maximum liegt 
in groBerer Entfernung von der Bliite und re- 
agiert jetzt nur nodi auf Schwerereiz. Hier tritt 
die Umstimmung offenkundig in den Dienst der 
Pflanze: zur Befruclitungszeit hat die am Licht 
befindliche Bliite am meisten Aussicht von In- 
sekten besuc-ht zu werden. die Frucht aber wird 
im Schatten am besten geborgen sein : es ist zu 
vermuten, doch noch nicht im Detail erwiesen. 
daB ganz allgemein die phototropischen Be- 
wegungen zweckmaBig sind. 

Reizleitung. DaB der Phototropismus eine komplizierte Reiz- 
erscheinung ist, wurde zur GewiBheit, als Darwin 18115 ) zeigfce, daB 
in gewissen Fallen die phototropische Bewegung an einer Stelle 
ausgefiihrt wird, die von dem Ort, wo das einsei'tige Licht ein- 
wirkt, ziemlich weit entfernt sein kann. Nachdem dann Rothert 182 ) 
Darwins Versuche kritisch wiederholt und erweitert hat, gehort 
dieses Gebiet zu den genauest studierten in der ganzen Pflanzen- 
physiologie. Urn gleich recht charakteristische Verhaitnisse zu be- 
kommen, betrachten wir die Keimlinge von Setaria oder einer an- 
deren Graminee aus der Gruppe der Paniceen, von denen schon 
S. 275 die Rede war. Der Kotyledon ist von spindelforiniger Ge- 
sta.lt und erreicht seine definitive Lange von 3 8 mm in kurzer 

Zeit, wahrend das anschlieBende etwas schlankere Stengelglied, das 
Hypokotyl, eine groBere Wachstumsdauer hat und 5 — 6 cm lang 
werden kann. An Keimlingen von einem gewissen Alter ist wenig- 
stens nach Beleuchtung der Kotyledon vollig ausgewachsen, das 
Hypokotyl noch in starkem Zuwachs begriffen. Wahrend zu An fang 
das Wachstuna des Hypokotyls in seiner ganzen Ausdehnung er- 
folgt, finden wir spater die Basis fertig ausgehildet und den starksten 
Zuwachs unmittelbar unter der Spitze. Beleuchtet man einen der- 


181a) Wiesner 1880 Die heliofcropischen Erscheinungen im Pflanzenreich. 
Denkschriften d. k. k. Akad. Wien 43. Hansgirg 1890 Ber. Bofc. Ges. 8 353. 
NTeuere Lit, siehe in Anm. 115, bes. Oehlkers 1922 Jahrb, wiss. Bot. 61 65. 
181b) Darwin 1881 Bewegungsvermogen (Deutseh von Carts). Stuttgart 
182) Rothert 1894 Cohns Beitr. z. Biologie 7 1. 
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Fig. 113. Setaria viridis 
Keimlinge. I Ein ge 
rader etiolierter Kei oi- 
ling mittleren Alters. 
II Derselbe phototro- 
pisch gekriimmt. Ill 
Derselbe nach langerer 
ein seitiger Beleuch tun g. 
Nach Rothert 18a ). 

Fast nat. GroBe. 
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artigen Keimling eihseitig, so tritt eine scharfe phototropische Kruni- 
mung an der Spitze des Hypokotyls auf und rtickt allmalilich so wait 
abwarts, als es das W achstum erlanbt (Fig. 113). Diese Krtimmung 
tritt aber nur dann ein, wenn der Kotyledon einseitig beieuchtet 
ist, mag das Hypokotyl dabei im Licht oder ini Dunkeln sich be- 
finden. Verdunkeln wir den Kotyledon und lassen Licht einseitig 
auf das Hypokotyl fallen, so tritt keine phototropische Bewegung 
auf. Demnach ist nur der Kotyledon imstande, den phototropischen 
Reiz aufzunehmen, und nur das Hypokotyl kann die Kriiinmung 
ausftihren ; die Induktion, die das Licht im Kotyledon verursacht, 

mub also zum Hypokotyl geleitet werden, und nur auf solche zu- 

geieitete Induktion tritt eine Krtimmung ein. Wir haben also hier 
ein ausgesprochenes Organ zur Aufnahme des Liclitreizes, den Koty- 
ledon, und, wie Rothert zeigte, ist die Spitze desselben ganz be- 
sonders empfindlich ; wir haben andererseits ein raumlich vom Reiz- 
aufnalimeorgan getrenntes Bewegungsorgan, das . Hypokotyl, und in 
diesem kann durch direkt einfal- 
lendes Licht keine phototropische 
Krtimmung induziert werden. Wo- 
ran das liegt, wissen wir nicht. 

jedenfalls darf man nicht glauben, 

daB dieses Hypokotyl fur Licht 
ti b e r h a u p t unempfindlick ware. 

Vielmehr zeigt sich seine Licht- 
empfindlichkeit in doppelter Weise : 
einmal wirkt Beleuchtung auf das 
Wachstum dieses Organs retardie- 
rend, zweitens wird die Abstumpfung 
fur phototropische Reizung, von der 
S. 316 die Rede Sein wird, ebenso gut a bei JBeginn des Versuchs, b nach 
durch Beleuchtung des Hypokotyls i l A Stunden, o nach 3 l / 2 , d nach 9y 2 
wie der Koleoptile erzielt. Es muB Stunden. 

also der Erfolg des einseitigen 

Lichteinfalls in der Koleoptile und im Hypokotyl ein verschiedener 
sein. Wir sahen fruher, daB in bezug auf den Geotropismus ganz 
ahnliche Verhaltnisse bei den Paniceen vorliegen. Solche scharfe 
Trennung zwischen Aufnalimeorgan und Bewegungsorgan ist aber 
im Pflanzenreich sehr selten und besonders bemerkenswert, weil 
sie bei den Reizbewegungen der Tiere Regel ist. Sie tritt bei der 
Pflanze auch erst mit einem gewissen Alter ein; in der Ju,g end 
ist der Kotyledon zu phototropischer Krtimmung befahigt. 

Die Keimlinge der tibrigen Gramineen verhalten sich etwas 
anders. Das Hypokotyl wird hier gewohnlich nicht entwickelt. Der 
Kotyledon nimmt daftlr um so betrachtlichere Dimensionen an. Er 
reagiert in seiner ganzen Ausdehnung auf einseitigen Licht- 
einfall, aber die Induktion und demgemaB die Krtimmung ist am 
energischsten, wenn die Spitze einseitig beieuchtet wird. Diesen 
SchluB kann man aus mehreren Tatsachen ableiten. Schon der Ver- 
lauf der gewohnlich en phototropischen Krtimmung spricht dafur. 
Betrachten wir diese z. B. bei Avena (Fig. 114), so zeigt sich ihr 
Beginn unmittelbar unter der Spitze (&); nach B 1 / 2 Stunden (c) 
hat sie schon das ganze Organ ergriffen; spater streckt sich die 
Spitze (nach mancherlei auch zu Rtickkrtimmungen ftihrenden Oszil- 
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lationen. die vermutlicli autot'ropischer Natur sind) wieder gerade, 
und die Kriimmung lokalisiert sich, unter Verminderung des Ra- 
dius, an der Basis (d). Untersucht man nun die Verteilung des 
Wachstums im Keimling, so zeigt sich das Maximum etwa in einer 
Entfernung von 5 bis 10 mm von der Spitze, und von diesem Punkt 
aus tritt nach oben hin eine sehr rapide, nach unten hin eine ganz 
allmahliche Abnalime ein. Demnach beginnt also die phototropische 
Kriimmung hier nieht in der Zone des starksten Zuwachses, son- 
dern gerade in einer sehr schwach wachsenden Region, und daraus 
folgt, dafi an der Spitze die Induktion eine grofiere sein mufi als 
weiter unten, denn bei gleich grofier Induktion mttfite ja offenbar 
in der wachsenden Zone die Kriimmung zuerst beginnen. Zum 
gleichen SchluB iiber die Verteilung der phototropischen Empfind- 
lichkeit kommen wir auch auf anderem Wege. Phototropische 



Kriimmung tritt bei Avena ein, 
wenn wir den ganzen Kotyledon, 
oder nur seine Basis, oder nur seine 
Spitze einseitig beleucliten. Der 
Effekt ist aber in den drei Fallen 
niclit identisch; am frappantesten 
tritt das hervor, wenn wir durch 
eine geeignete Hiille aus schwarzem 
Papier, deren Form aus Fig. 115 I 
hervorgelit, dafiir sorgen. daB das 


Fig. 115. / Schema der Verdunklungs- 
vorrichtuug fur einen Avenakeimling. 
Die Pfeile geben die Lichtrichtung an. 
II und ///Ergebnis des Versuches nach 
5 Stun den. Ein horizon taler Strich 
markiert die Grenze der beiden ver- 
sehieden gerichfceten Lichtwirkungen. 
II Die Rechtskriimmung ist auch auf 
den Basalteil iibergegangen. Ill Der 
Keimling ist im oberen Ende nach 
rechts, im unteren nach links ge- 
kriimmt. Nach Rothert 183 ). 


Liclit auf das obere Ende des Kei ru- 
lings nur von rechts, auf das untere 
nur von links fallt. Nach 5 / 4 Stunden 
haben sich die Teile des Keimlings 
dem Lichteinfall entsprechend ge- 
bogen, das gauze hat S-Gestait. 
Nach 5 Stunden (Fig. 115 II III) 
aber hat die vom Spitzenteil basal- 
warts gewanderte Erregung die 
Linkswendung der Basis aufgehoben 
oder sogar in Rechtswendung liber- 
geftihrt; die zugeleitete Induktion ist also starker als die lokal ent- 
standene. Die Region der Spitze, in welcher die Wirkung des 
Lichtes so besonders ausgepragt ist, beschrankfc sich auf wenige, 
hochstens 3 mm. 

Bei Setaria wie bei Avena findet also zweifellos eine Leitung 
der phototropischen Induktion von der vorwiegend oder ausschlielilich 
empfindlichen Spitze nach der Basis zu statt. In umgekehrter Rich- 
tung erfolgt die Leitung jedenfalls sehr viel weniger leicht TJeber 
den ProzeB der Reizleitung ist uns nieht allzuviel bekannt. Zun&chst 
wissen wir, daii eine Durchschneidung der GefaJbimdel die Reiz- 
leitung nieht hemmt. Sie mufi also im Parenchvm erfolgen und sie 
ist an den lebensfahigen Zustand dieses Gewebes gebunden. Znr 
weiteren Erforschung des V-organges sind namentlich von Fitting 
und Boysen- Jensen 183 ) Quereinschnitte in die Koleoptilc ge- 


183) Fitting 1907 Jahrb. wiss. Bot. 44 177. Boysen-Jexsex 1911 
Oversigt dansk. videnskab. Selskaps Forh&ndl. van der Wolk 1911 Akad. 
Amsterdam Proceedings. Stark 1921 Naturw. Monatshefte f. biol. Unterricht 
20. Purdy 1921 Dansk vidensk. Selsk. Biol. Medd. S 8. 
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mac-ht worden, in die Staniolplattchen eingelegt wnrden. Wahrend 
Fitting fand, dafi die Reizleitung ebensogut stattfindet, wenn der 
Einsclmitt auf der beleuchteten Seite, wie wenn er auf der S chat ten - 
seite angebracht wird, ja daB sogar zwei Einschnitte, von beiden 
Seiten her in verschiedener Hohe angebracht, den Reiz nicht aufzu- 
halten vermogen, haben andere Autoren mit der gleichen Methode 
an der e Resultate bekommen, so dafi grofie Unsicherheit herrscht, 
Dagegen hat eine zweite Methode viel bessere Resultate ergeben, 
Man kann, wie zuerst Boysen- Jensen gezeigt hat und Paal 184 ) 
durch auBerordentlich sorgf&ltige Versuche bestatigen konnte, die 
ganze Spitze der Koleoptile abschneiden und sie dann wieder dem 
Stuinpf mit Gelatine aufleimen. In Einzelheiten unterscheiden sich 
die Manipulationen Boysens von denen Paals, und am besten scheint 
eine von Stark 185 ) eingeftilirte Technik zu sein; auf solche Details 
kann indes hier nicht eingegangen werden. Nach diesen Eingriffen 
erfolgt die Reizleitung noch ganz normal zur Basis hin, sie verlangt 
also nicht auf dem ganzen Weg lebendes Gewebe. Und selbst wenn 
in die Schnittflache eine dtinne Scheibe von spanischem Rohr ein- 
gelegt wird, die mit Gelatine durchtrankt ist, gelit der Reiz durch 
sie, wahrend Metall oder Glimmerblattchen die Leitung unmoglich 
machen. Daraus muB man schliefien, daB es sich um die Ausbreitung 
eines Stoffes von der Spitze nach der Basis handelt und nicht etwa 
um elektrischen Strom. DaB diese Stoffwanderung nicht rein auf dem 
Wege der Diffusion erfolgen kann, ist klar, denn sonst mtiBte man 
eine allseitige Ausbreitung erwarten und nicht die streng lokali- 
sierte Langswanderung. Es mtissen also offenbar besondere Ein- 
richtungen in der Koleoptile sein, die diese gradlinige Leitung er- 
mogliehem, die zudem nur basalwarts erfolgt 186 ); offenbar spielt dabei 
der Iebende Zustand 187 ) der Zelle eine Rolle, denn schon Narkoti- 
sieren sowie Erhohung der Temperatur machte in Fittings Ver- 
suchen die Reizleitung unmoglich. Wahrend also auf groBere Strecken 
die Reizleitung nur in der lebenden Substanz erfolgen kann, wird 
sie auf kurze Strecken offenbar auch durch Gelatine ermoglicht, 
Vielleicht darf man sich vorstellen, daB zwar die Diffusion beliebig 
weit auch in Gelatine moglich ist, daB aber die Beschrankung auf 
die eine Seite schlieBlich in ihr verloren geht 188 ). 

Stark konnte zeigen, daB man nicht nur die abgeschnittene 
Spitze einer Koleoptile, sondern auch die eines anderen Individuums, 
ja selbst einer anderen Art und Gattung dem Stumpf ansetzen kann, 
und daB trotzdem eine Reizleitung stattfindet. Xm allgemeinen nimmt 
freilich dann die Ausgiebigkeit der Krtimmung ab. Doch kann auch 
das Gegenteil eintreten. Wenn ein Hordeumstumpf eine Avenaspitze 
erhalt, reagiert er besser als mit einer artgleichen Spitze. Die groBere 
Empfindlichkeit von Avena ist wahrscheinlich mit einer vermehrten 

184) Paal 1919 Jahrb. wiss. Bot. 58 406. 

185) Stark u. Drechsel 1922 Jahrb. wiss. Bot. 61 389. 

186) Gotten berg 1913 Jahrb. wiss. Bot. 52 333 gibt auch eiae gewisse 
Reizleitung nach oben an. 

187) Pitting s. Anm. 183. 

188) Die Querscheibe aus spanischem Rohr, die in die Gelatine eingelagert wird, 
durfte wohl geeignet sein, das geradlinige Fortschreiten des Stoffes zu unter- 
stiitzen, seine allseitige Ausbreitung durch Diffusion zu verhindern. Brauner 
(Anm. 189) hat in der phototropisch gereizten Koleoptile eine lebhafte Proto- 
plasmabewegung entdeckt, die auch dahin wirken wird, daB die „phototropischen“ 
Stoffe sich rasch basalwarts fortpflanzen konnen. 

Benecke u. Jost, Pflanzenpbysiologie. Bd. II. 21 
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Entstehung der pliototropischen Stoffe verbunden, uud so wird die 
Menge desselben hier das reiclilich wettmachen, was die „Artfremd- 
heit“ an Schadigung bringt. Stake gelang es ubrigens auch, zu zeigen, 
dafi die Uebertragung einer bereits phototropiscli gereizten Spitze 
auf einen ungereizten Stumpf in letzterem eine Kriimmung bewirkt 

Ueber die Natur der in Frage kommenden Stoffe kann Pier 
nicht diskutiert werden, auch nicht iiber ihre Beziehung zu anderen 
Stoffen, die bei traumatischen Vorgangen und bei Kor relation eine 
Eolle spielen 189 ). 

Auher bei den Gramineen hat Eothert noch bei vielen anderen 
Keimpflanzen, aber auch bei Stengeln und Blattern entwickelter 
Pflanzen eine ungleiche Verteilung der phototropischen Empfindlich- 
keit und im Zusammenhang damit auch Eeizleitung nachgewiesen, 
Wir wollen hier vor allem die Verbal tnisse bei den Malvaceenblattern 
betrachten, deren Verhalten durch Voechting 155 ) klargestellt wurde. 
Wir haben hier eine Spreite, die im allgemeinen keine aktiven Be- 
wegungen maeht, und wir haben an sie direkt anschlieltend ein 
Gelenk, das durch Turgorschwankungen Krtimmungen ausfuhrt, und 
endlich den Stiel, der Wachstumsbewegungen zeigt. Der Ktirze 
wegen beschranken wir uns auf die Betrachtung der Bewegungen 
des Gelenkes. Diese konnen in ihm selbst induziert sein, oder sie 
konnen auf eineErregung folgen, die von der Lamina hergeleitet wird. 

Wirkt einseitige Beleuchtung nur auf das Gelenk ein, so be- 
nimm t. sich dieses ungefahr wie ein positiv phototropischer Stengel, 
und wenn es sich krfimmt, so erteilt es dadurch der Blattlamina 
eine andere Neigung. Die Blattflache aber beeinfluht das Gelenk 
so, dab es sie senkrecht zum einfallenden Licht stellt. Als nun 
Voechting Gelenk und Blattflache durch eine geeignete Versuchs- 
anordnung in Antagonismus brachte, zeigte sich, dafi das Gelenk 
viel mehr durch die von der Lamina her iibermittelten Impulse diri- 
giert wird, als durch die direkte Eeizung; die letztere wird also 
durch eine zugeleitete entgegengesetzte Eeizung vollig uberwunden. — 
Each neueren Erfahrungen ist auch bei anderen Pflanzen, z. B, 
Tropaeolum, Humulus, Begonia etc., die Eeizaufnahme der Blatt- 
lamina ftir die Bewegung des Stieles maBgebend; ja bei Begonia 
pflanzt sich die Eeizung von der Blattlamina aus bis in den Stengel 
fort. — Nicht tiberall aiber ist ein besonderes Organ fur die Auf- 
nahme des Lichtreizes ausgebildet, oder findet die Eeizaufnahme am 
Orte der Bewegung weniger intensiv statt als anderswo — es gibt 
auch Pflanzenteile, die in der Motionszone anscheinend ebensogut 
Eeize aufnehmen wie anderwhrts, doch kann auch bei ihnen die photo- 
tropische Induktion fortgeleitet werden 182 ). Die Geschwindig- 
keit der phototropischen Leitung labt sich schwer schatzen, da wir 
den Beginn und das Ende dieses Prozesses von den anderen Phasen 
des Eeizvorganges nicht trennen konnen. Immerhin ist diese Ge- 
schwindigkeit wenigstens annahernd aus der Angabe von Eothert 
zu entnehmen, daB bei Brodiaea congesta die phototropische Krtim- 
mung in 3 Stunden um 5 — 6 cm basalwarts fortgeschritten ist. Bei 
den Gramineen ist die Geschwindigkeit wohl geringer und erfolgt 
auch die Portpflanzung nur auf etwa 2 — 3 cm. 

RelzanlaB. Es ist klar, dab nur durch einseitige s Licht 


189) Paal s. Anm. 184. Brauner 1922 Zeitschr. f. Bot. 14 497. 
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phototropische. Kriimmungen veranlaBt werden. Man nennt das Licht 
das „Reizmittel“, das einseitige Licht den „ReizanlaB“. 
DaB dabei die nachste Wirkung des einseitigen Lichtes die ungleiche 
Heiligkeit des pflanzlichen Organs an der Lichtseite und Schatten- 
seite sei, hat man frtiher allgemein als selbstverstandlich be- 
traehtet, also angenommen, daB die Kriimmung eine Reaktion auf 
diese ungleiche Lichtverteilung sei. So lieB z. B. de Candolle die 
Kriimmung dadurch zustande kommen, daB die dunklere Iiinterseite 
sich starker verlangem miisse, weil sie „etioliere“. — Sachs hat 
demgegentiber betont, daB auch ganz durchsichtige Objekte, wie 
Pilzhyphen, Wurzelhaare, phototropisch sein konnen, und bei diesen 
falle doch jeder Unterschied in der Heiligkeit auf Vorder- und 
Hinterseite weg* Da nun beim Geotropismus, der ja zweifellos 
einige Analogien zum Phototropismus aufweist, die Richtung der 
Schwerkraft die geotropische Kriimmung bedingt, so nahm Sachs 
an, daB es beim Phototropismus abenfalls auf eine bestimmte Licht- 
richtung im Innern eines pflanzlichen Organs ankomme, daB ortho- 
trope Organe bestrebt seien, ihre Langsachse in die Lichtrichtung 
einzustellen. Bei dieser Annahme blieb man nicht lange und nicht 
gern, weil immer schwer verstandlich war, wie im Innern eines aus 
Zellen und Interzellularen aufgebauten Organs eine bestimmte Licht- 
richtung herrschen sollte. So ist denn auch, nachdem die Sachs- 
sche Theorie durch mancherlei Beobachtungen erschiittert zu sein 
schien, in der ersten Auflage dieses Buches 190 ) die Ansicht vertreten 
worden, es komme fiir das Auftreten von phototropischen Kriim- 
rnungen wahrscheinlich auf die Herstellung von Beleuchtungsdiffe- 
renzen an # Daftir sprach vor allem ein von Darwin 191 ) angegebener 
Versuch. Sein Grundgedanke ist der, einen Keimling in der hinteren 
Langshalfte durch Bemalen mit Tusche zu verdunkeln, in der vorderen 
aber von zw r ei Seiten gleiclimaJBig zu beleuchten. Der Keimling muB 
sich dann nach vorn kriimmen, wie wenn er aus dieser Richtung 
.Licht erhielte. Leider war dieser Versuch bei Darwin nicht, so 
exakt ausgefuhrt worden, wie es wiinschenswert gewesen ware, und 
deshalb trat er in den folgenden Diskussionen stark zurtick und hat 
erst in neuester Zeit wieder eine groBe Rolle gespielt (vgl. S. 324). 
Unter dem Eindruck gewisser Versuche Fittings wurde dann. in der 
2. Auflage 192 ) die Theorie von der ungleichen Heiligkeit als ReizanlaB 
verlassen. Fitting hatte die Kotelydonenspitze von Avena langs-ge- 
spalten, die eine Halfte ganz verdunkelt und die andere Halfte zwei- 
seitig beleuchtet. Unter diesen Umstanden trat keinerlei phototropische 
Kriimmung auf, weder in derSpitze noch in der (verdunkelten) Basis. 
Dagegen erfolgt bei e i n s e i t ig e m Lichteinf all auf den halben Kotyledo 
stets "Kriimmung im Sinne der Lichtrichtung, und es ist dabei vbllig 
gleichgtiltig, ob die andere Halfte verdunkelt oder ganz entfernt 
worden ist Auch die verdunkelte Basis krtimmt sich in diesem Falle 
im Sinne des auf die Spitze einfallenden Strahles, einerlei, ob dieser 
die AuBenseite, die Innenseite oder eine Flanke des Kotyledonarteils 
trifft. Aus diesen Versuchen geht im Zusammenhang mit dem oben 
bei der Reizleitung Besprochenen jedenfalls mit Evidenz hervor, daB 


190.) S. 584. 

191) Darwin 1881 Bewegungsvermogen (D. v. Carus) Stuttgart. 

192) 2. Aufl. S. 562. Fitting 1907 Jahrb. wiss. Bot. 44 177. 

21 * 
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die Keaktion in der verdunkelten Kotyledonarbasis nieht etwa da- 
durcli zustande kommt, dab von zvvei ungleich erregten Teilen der 
Spitze aus geradlinig abwarts der Konkavseite eine andere Erregung 
erteilt wird als der Konvexseite. 

Heute liegt die Frage wesentlich anders und, wie uns sclieint, 
klarer. Es ist eine ganze Anzahl von Experimenten ausgefiihrt 
worden, die schlagend fiir die Helligkeitstkeorie spreclien. 

1. Der DARWiNsclie Versucii ist zuerst von Guttenbeeg 169 ) in 
exakte Form gebracht worden. A ns tat t die Keimlinge mit Tusclie 
zu bemalen, die doch nie luckenlos haftet, bringt man in ikrer un- 



Fig. 116. 



Fig. 117. Fig. 118. 


Fig. 116. Schema. Die Ellipse stellt den Quersehnitt dnrch eine Koleoptile von 
Avena vor, auf die von zwei Seiten paraileles Licht einfailt a—e. Dieses wird 
durch zwei Blenden (Bl) von der einen Halfte des Keimlings abgehalten. J, Bichtung 
der phototropischen Kriimmung. 

Fig. 117. Schema fiir den JBuDEKschen Versuch. Em Liehtstrahl fallt senkrecht 
von oben auf die eine Langshalfte der Avena-Koleoptile. A Langsschnitt, 

B Quersehnitt. 

Fig. 118. Schema des Lichtsondenversuches nach Buder. K das Ende der hohlen 
Koleoptile, S die Sonde, Sp Spiegel Die Pfeile deuten den Gang der Licht- 

strahlen an. 


mittelbaren Nalie Blenden aus schwarzem Papier an. Wird nun eine 
Avenapflanze von zwei Seiten gleicli stark beleuchtet, wahrend 
gleichzeitig zwei Blenden dafiir sorgen, dab die ganze eine Langs- 
halfte der Koleoptile beschattet wird (Fig. 116), so krummt sich die 
Koleoptile senkrecht zum Lichteinfall nach vorne. Ganz einwandfrei 
erscheint dieser Versuch deshalb nicht, weil offenbar die Strahlen aa, 
die unter spitzem Winkel auf die Koleoptilevorderflache einfallen, so 
gebrochen werden, als ob sie schrag von vorn kiimen. Nun hat aber 
Guttenbeeg den gleichen Versuch auch mit einem vierkantigen 
Stengel von Coleus gemacht, der so aufgestellt wurde, dab das Licht 
senkrecht auf zwei Seiten einfiel. Anch hier erfolgte eine Krummung 
senkrecht zu den Strahlen nach vorne. 


Phototropismus. 325 

2. Andere Versuche, die beweisen, dab nur die Helligkeits- 
differenz und nicht die Strahlenrichtung mafigebend ist, hat Buber 193 ) 
ausgefuhrt (Fig. 117). Er hat die Koleoptile von Avena mit einein 
Btindel von Strahlen senkrecht von oben so beleuchtet, dab die eine 
Langshalfte erleuchtet war, die andere imSchatten lag; derErfolg war, 
dab die beleuchtete Seite zur Konkavseite der Krummung wurde 194 ). 

3. Wei ter hat Buder in einer abgeschnittenen und in feuclitem 
Sand steckenden Koleoptile von Avena, aus der das Laubblatt ent- 
fernt war, Licht von unten her eingefiihrt, indem er es in einem 
sondenformigen Glasstab, der auben versilbert und somit licht- 
undurchlassig war, von innen her zur Spitze leitete (Fig. 118). Ganz 
am Ende war die Sonde umgebogen, so dab das Licht senkrecht zur 
Langsrichtung austrat und die emplindlichste Spitze von innen traf. 
Die beleuchtete Seite wird zur Konkavseite, gerade wie wenn sie 
das Licht von innen erhalten liatte. Die Reaktion fallt durchaus 
eindeutig, aber freilich nicht sehr stark aus, auch wenn die 
Sonde nach einiger Zeit entfernt wird, weil eben die Abtrennung 
der Koleoptile deren Empfindlichkeit stark herabsetzt. 

4. Auf einen weiteren Versuch Buders mit Phycomyces wird 
weiter unter einzugehen sein. 

Somit kann kein Zweifel mehr daran bestehen, dab die un- 
gleiche Helligkeit verschiedener Flanken die Ursache der photo- 
tropischen Kriimmungen orthotroper Organe ist, und es mub der 
eingangs (S. 323) erwahnte Versuch Fittings entschieden von neuem 
geprtift werden. 

Es fehlt aber auch in neuester Zeit nicht an Autoren, die nach 
wie vor der Licht richtung im Sinne von Sachs eine Bedeutung 
zusprechen 195 ). 

Liegt bei orthotropen Organen der Reizanlab in der ungleichen 
Beleuchtung zweier Flanken, so ist bei plagiotropen Organen gerade 
dann die Ruhelage erreicht, wenn zwei Seiten un gleiche Licht- 
mengen empfangen: Blatter z. B. sind im allgemeinen dann in 
Ruhelage, wenn die Obersei te sich senkrecht zum Licht gestellt 
hat, also moglichst viel Licht erhalt. Eine Vorstellung iiber den 
Reizanlab in diesem Fall verdanken wir Haberlandt 196 ). Bei man- 
ehen Blattern tragen die Epidermiszellen kegelformige Papillen, die 
nach Art von Sammellinsen das einfallende Licht so brechen, dab 
ein mittleres Feld der Epidermisinnenwand heller beleuchtet wird 
als der Rand. Diese Differenz soli nach Haberlandt den photo- 
tropischen Reizanlab geben, derart, dab das Blatt in Ruhelage ist, 
wenn der Lichtkreis in der Mitte der Zelle sich befindet, und dab 


193) Buder 1920 Ber. Bot. Ges. 38 10. 

3,94) Aehnliche Versuche, aber anderes Resultat; LundegIrdb 1922 Arkiv 
tor Botanik 18 No. 3. 

Dagegen hat Nienburg (1922 Wiss. Meeresunters. N. F. Abt. Helgoland 
15 No. 7) cine ganz analoge Liehtwirkung auf Fucuseier untersucht und ist 
(wie schon friiher S. 57 berichtet wurde) zu dem Resultat gekommen, dab auch 
die Polaritat nicht durch Lichtrichtung sondern durch Helligkeitsdifferenzen 
bedingt wird. o 

195) Heilbronn 19.17 Ber. Bot. Ges. 35 641. Lundegardh 1922 siehe 

Anm. 178. AAAAAVAAA‘^1 

196) Haberlandt 1905 Liehtsinnesorgane d. Laubblatter. Leipzig; Phys. 
Anatomic 5. Aufl. Leipzig; vgl. ferner Nordhausen 1907 Ber! Bot. Ges. 25 
398; 1907 Zeitschr. f. Bot. 9 501. Kniep 1907 Biol. Cbl. 27 97. Werdermann 
1922 Beitr. z. allg. Bot. 2 248. 
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es zu einer Bewegung gereizt wird, wenu der Liclitkreis axzen- 
trisch ist. 

Diese Hypothese hat zu grofien Diskussionen gefiihrt, die bis 
heute nicht ganz abgesehlossen sind. Knxep hat gezeigt, indem er 
dem Blatt einen Ueberzug von Paraffinol gab, daB auch dann, wenn 
in der Mitte der Epidermiszelle nicht das hellste Licht, sondern 
gerade umgekehrt das geringste lierrscht, das Blatt sich ebenso leic-ht 
phototropiscli einstellt. Nordhausen aber sucht naehzuweisen, dafi 
das Blatt tiberhaupt ganz ohne Epidermis pliototropisch zu reagieren 
vermag; Haberlandt und Wekdermann bekampien diese Ansicht 
lebhaft. 

Theorie des phototropischen Reizes. Nacli der von de Can- 
dolle vertretenen Anschauung kommt die Krilmmung dadurch zu- 
stande, daB verschiedene Langs teile der wachsenden Region der 
Pflanze ungleich stark beleuchtet sind und deshalb verschieden schnel) 
wachsen. Jeder Teil wachst also vollig unabhangig von den anderen, 
so wie die in ihm lierrschende Lichtrichtung es ihm diktiert. Dem- 
gegeniiber wurde dann spater z. B. von Noll 197 ) betont, daB in 
einem vielzelligen Organ nicht alle Zelien wie Einzelzellen reagieren, 
sondern daB eine einheitliche Reaktion auftritt, wobei die Zelien 
harmonisch zusammenwirken. Am scharfsten hat wohl Fitting 198 ) 
diese Ansicht verfochten, der schon eine einheitliche Induktion im 
reizaufnehmenden Organ annimmt. Das Licht soil dasAufnahmeorgan 
geradezu polarisieren. Diese Polarisierung soil das Wesent- 
liche bei der phototropischen Reizung sein; das ungleiche Wachs- 
tum der antagonistischen Seite ist erst eine Edge davon. Man mufi 
nach ihm unterscheiden zwischen einer photischen Reizung und 
einer phototropischen Reizung. Das Wesen des Photo tr op is: - 
mus lage darin, daB die ungleiche Verteilung des Lichtes 
oder die ungleiche Verteilung photochemisch entstandener Stoffe 
zum Reiz wird. Wenn auch ftir gewohnlich photische Reizung und 
phototropisclie Reizung an den gleiclien Organen auftreten, so haben 
wir doch schon einen Pall kennen gelernt, wo das nicht zutrifft. Der 
Keimling mancher Paniceen ist in gewissen Entwicklungsstadien nur 
in der Koleoptile phototropiscli empfindlich nnd der phototropisclie 
Reiz kann in das Hypokotyl geleitet werden, das seinerseits auf 
einseitig einfallendes Licht nicht mit einer Krumnumg reagiert: 
die Koleoptile aber weist wie das Hypokotyl unter dem EinfluB 
einer gewissen Beleuchtung eine Wachstumshemmung auf. Licht- 
empfindlich sind also beide; direkt phototropiscli empfindlich 
aber ist nur die Koleoptile. 

Diese ganze Auffassung ist nun in den letzten Jabren auf das 
eifrigste bekampft worden, und die Theorie des Phototropismus ist 
damit wieder zu einfacheren Vorstellungen zurtickgekehrt,. Es war 
Blaauw 199 ), der zuerst die Entdeckung gemacht hat, dafi einzellige 
Pflanzen, wie Phycomyces, die S. 45 gesehilderte Ihchtwachstums- 
reaktion zeigen. 

Ein Beispiel: Es wird mit 30 MKS vierseitig gereizt. Das bis- 
her gleichmafiige Wachstum beginnt 4 Minuten nacli der Beleuchtung 


197) Noll 1888 Arbeiten Bot. Inst. Wurzburg 3 505. 

198) Fitting 1903 und 1907 Jahrb. wiss. Bot. 38 019 ; 45 83. 

199) Blaacw 1914 Zeitschr. f. Bot. 6 641 . 
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in dieHohe zu schnellen (Fig. 119) und erreicht nach 7 Minuten seinen 
maximalen Wert, inn dann langsam zu fallen und das: Minimum in 
etwa 14 Minuten zu erreichen. LaBt man nun die gleiche Lichtmenge 
(120 MKS) einseitig einwirken, so bemerkt man folgendes: Wall- 
rend die Zelle noch ganz gerade bleibt, tritt in der normalen Zeit 
die Lichtwachstumsreaktion ein. Zwischen 6V 2 und 9', also zu einer 
Zeit, wo die Wachstumsbeschleunigung bei vierseitiger Beleuchtung 
iliren Hohepunkt erreicht, tritt eine sehr schwache Kriimmung ein T 
die allmahlich starker wird, bis sie nach etwa 21 Minuten stehen 
bleibt und spater zurtlckgeht. — Urn dies zu verstehen, milssen wir 
auf den Gang der Strahlen in der Zelle achten. Die Zelle is 1 ein 
Zylinder und bricht paralleles, senkrecht einfallendes Licht so, daB 
die Hinterseite erheblich heller wird als die Vorderseite. Dem- 
en tsprechend muJB also die Wachstumsreaktion auf der Ruckseite 
starker ausf alien als auf der Vorderseite. Die Wachstumsbeschleu- 
nigung erreicht an der Ruckseite 
einen groBeren Wert, es muB 
also eine Kriimmung nach vorne 
eintreten. Nimmt nun das Wachs- 
tum wieder ab, so bleibt es doch 
an der Hinterseite noch immer 
groBer als an der Vorderseite, 
die Kriimmung nimmt also zu. 

DaB wirklich die phototro- Fig. 119 . Phycomyces. Wachstum nach 
pische Kriimmung bei Phycomyces Reizung mit 30 MKS. nach Blaauw. Auf 
sehr wesentlich von der Brechung der Abszisse die Zeit in Sekunden. 
des Lichtes im zylindrischen 

Sporangientrager beeinfluBt wird, geht aus interessanten Versuchen 
Buders 200 ) hervor, die freilich noch immer nur in einer vorlaufigen 
Mitteilung geschildert sind. Phycomyces ist, wie wir sahen, unter 
wbhnlichen Bedingungen, wenn die Flinterseite durch Brechung starker 
beleuchtet wird als die Vorderseite, positiv phototropisch. Nun 
brachte Ruder den Pilz in Paraffined und setzte ihn ebenfalls ein- 
seitiger Beleuchtung aus. Der hohe Brechungsexponent dieser Sub- 
stanz brachte es mit sich, daB nunmehr die Vorderseite heller er- 
teuchtet war als die Ruckseite, und nunmehr trat negative K rum- 
mu ng ein. Das ist zugleich ein weiterer Beweis daftir, daB die 
Strahlen richtung ganz gleichgti-ltig fur den Erfolg der einseitigen 
Beleuchtung ist, daB es sich nur um die Helligkeit handelt. 

Trifft die BiAAuwsche Auffassung zu, so ist der Phototropismus 
welter nichts als eine einseitige Beeinflussung der Wachstums- 
geschwindigkeit durch photochemische Prozesse, — freilich immer 
noch eine komplizierte Beeinflussung, immer noch eine echte Reiz- 
erscheinung, aber die Komplikation der Annahme eines besonderen 
photo tropi.schen Reizzustandes fiele weg. Es ist nun zuzu- 
geben, daB bei Phycomyces der Deutung des Tatbestandes durch 
Blaauw keine ernsten Schwierigkeiten entgegenstehen, so dafi, wenn 
es sich nur um Erklarung dieser handelte, die BLAAUwsche Theorie 
als sehr wahrscheinlich gelten konnte. Tatsachlieh aber sollen auch 
folgende Gruppen von Tatsachen ebenfalls ihre Erklarung durcb 
diese Theorie finden: 



200) Buder 1918 Ber. Rot, Ges. 36 104 
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1. Das Verhalten von Phycomyces bei hohen Liehtintensitaten 
und langer Beleuchtung, auch dann, wenn eine sog. Umstimmung 
stattfindet, der Pilz also negativ pliototropiseh reagiert. 

2. Der Phototropismus vielzelliger Organe, vor allem der Sprosse 
und Wurzeln sowie die Reaktionsanderungen, denen wir auch hier 
bei Veranderung der Beleuchtung begegnet sind. 

3. Die Erscheinungen bei Reizleitung, insbesondere bei den 
Paniceen, wo die Kriimmung im Hypokotyl ausgefiihrt wird, das 
selbst nicht pliototropiseh empfindlich ist. 

4. Andere tropistische und nastische Erscheinungen. 

1. Phycomyces bei Dauerbelichtung. Bei allseitiger 
Dauerbelichtung ist die Wachstumsreaktion sehr verschieden je nach 
der Beleuchtungsstarke. Blaauw 201 ) hat ftir verschiedene Beleuc'htungs- 
starken aus den beobachteten Wachstumsreaktionen berechnet, um 
wieviel mehr eine beleuchtete Zelle in 1 / i , 1 2 . 1 und 2 Stunden 
gewachsen ist, als eine verdunkelte. Bei alien mafiigen Intensitaten 
von 4 X 1 /s bis 4 x 64 MK hat er gef unden, dafi zu jeder Zeit 
die starkere Beleuchtung ein grciBeres Wachstum ergibt. Demnach 
muB also bei ei ns e i tiger Belichtung stets die Btickseite starker 
wachsen, es muB also bis zu 64 MK im Laufe von 2 Stunden eine 
zunehmende positive Kriimmung eintreten. 

Bei einer hohen Intensitat von 4X4000 MK wird nach einer 
Stunde sehon eine eben beginnende, nach 2 Stun den aber eine sehr 
deutliche Wachstumshemmung gegentiber der verdunkelten Zelle be- 
obachtet; demen tsprechend kann bei e ins ei tiger holier Belichtungs- 
intensitat zwar anfangs noch eine positive Kriimmung auftreten. 
aber diese muB spater negativer Krtimmung Platz machen. Man 
darf also wohl sagen, daB auch bei Dauerbelichtung und insbesondere 
bei holier Intensitat derselben die beobachteten Erscheinungen nicht 
in Widerspruch mit der BLAAUWschen Theorie stehen. 

2. Sprosse. Heliant-hus globosus 202 ) gibt bei Beleuchtung mil 
4x4 MKS bis 4X1050000 MKS zunachst stets eine lYachstums- 
verminderung, die um so tiefer geht, und um so langer anhalt. 
je h6her die Lichtmenge ist. Nach etwa 1 Stunde folgt dann meist 
eine geringe Beschleunigung oder wenigstens wird der Dunkelwert 
wieder erreicht. Man versteht also, daB bei e i n s e i t ige r Einwirkung 
soldier Lichtmengen die Vorderseite wenigstens eine Stunde lang 
sehwacher wachst, d. h. also konkav wird. — Bei Dauerbelichtung 
verhalt sich diese Pflanze ahnlich, nur dauert die Wachstums- 
depression langere Zeit. 

Die Abhangigkeit des Wachstums vom Liclit bei Arena 203 ) 
ist zuerst von Vogt und Sierp studied worden. Neuerdings luiben 
Bkaunbr und Lundegardh in sehr eingehender Weise diese Pflanze 
untersucht, wahrend Sande-Bakhuizen theoretische Studien fiber 
sie veroffentlicht hat. Brauner hat einen sehr weitgehenden 
Parallelismus zwischen Wachstum und Kriimmung gefunden und 
durcli graphische Darstellung sehr eindrucksvoll gemacht. Fig. 120 


201) Blaauw 1918 Med. v. LaudbouwlioogeschooL Wageningeu 15. 

202) Blaauw 1915 Zeitschr. f. Bot. 7 498 u. 514. 

.o , X 0GT , 1915 Zeitschr. f. Bot. 7 193. Sierp 1921 Zeitschr. f. Bot. 
13 113 ; vgl. auch ebenda 11 510. Brauner 1922 Zeitschr. f. Bot. 14 497. 
Lundegardh 1922 Arkiv f. Botanik 18 No. 3. Sande-Bakhuizen 1920 
Analyse der tototropisehe Stemmingsversclujuseleu. Oroningi'a. Diss. 
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gibt eine solche Kurve. In der Mitte die Zeit in Minuten ; oben die 
pliototropische Krummung, unten die Wachstumskurve, beide nach 
Einwirkung von 200 MKS. Ein ganz ahnliches Ergebnis trat bei 
oO.OOO MKS ein, also einer Belichtungsstarke, die die sog. zweite 
positive Krtimmung bewirkt. Dagegen ergaben sich Schwierigkeiten 
bei Beleuchtungsstarken, die eine negative Krtimmung erwarten 
lieBen ; die Grtinde sind noch dunkel. Lundegardh hat unabhangig 
ron Brauner ebenfalls das Wachstum einerseits, die Krtimmung 
andererseits in ihrer Abhangigkeit von der Belichtung untersucht. 
Audi er findet ahnliche Kurven ftir beide Prozesse, betont aber be- 
sonders, dab diese eben nur ahnlich, aber keineswegs identisch sind. 



Fig. 120. Waehstum und phototropische Krummung einer Avena nach Brauner. 
Auf der Abszisse die Zeit in Minuten ; die Ordinaten geben die Bewegung in jj. an, 
und zwar in der Kriimmungskurve (K) den Abstand der Spitze von der Vertikale, 
in der Wachstumskurve ( W ) den Zuwaehs. 200 MKS, 

Trotz dieses Mifierfolges wird man zurzeit sagen miissen, dab 
die Erfahrungen an vielzelligen Sprossen nicht direkt gegen die 
BLA.iuwsche Theorie sprechen. 

Wurzeln. Die "Wurzeln von Lepidium slativum, Raplianus 
sativus, Lupinus, Zea und Avena sativa geben nach Blaauw und 
Renner 204 ) keinerlei Licbtwachstumsreaktion und sie sind auch vollig 
aphototropisch. Die Wurzeln von Sinapis alba aber, die negativ 
pbototropisch reagieren, haben eine ganz typische Wachstumsreaktion. 
Da diese in einer ausgesprochenen Wachstumshemmung besteht, so 
ist die negative Krummung nur verstandlich durch Lichtbrechung, 
die ahnlich wie bei Phycomyces an der Wurzelspitze die Ruckseite 
zur starker beleuchteten macht. Hier dtirften neue TJntersuchungen 
notig sein, denn Linsbauer und Vouk 205 ) haben mit Rapbanus sativus 

204) Blaauw siehe Anm. 202. Renner 1922 Zeitschr. f. Bot. 14 451. 

205) Linsbauer u. Vouk 1909 Ber. Bot Ges. 27. Vouk 1912 Sitzber. 
Wien. Akad. 121 (I) 523. 
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andere Erfahrungen gemacht als Blaatjw. Nicht nur fanden sie 
diese Wurzeln phototropisch, sondern sie konnten sogar nac-hweisen, 
dafi sie bei geringer Lichtmenge positiv reagieren. Die Verschieden- 
artigkeit der Lichtwachstumsreaktion bei diesen verschiedenen Ob- 
jekten ist in Fig. 121 dargestellt. 

3. Reizleitung. Es wurde ausgefuhrt, dafi die Reizleitung eine 
sehr verbreitete Erscheinung ist. Wenn sie in ihren komplizierten 
Fallen, z. B. bei Laubblattern, zurzeit. im Sinne der BLAAUwschen 
Theorie nicht verstanden werden kann, so wird man daraus keinen 
Einwand gegen die Theorie entnehmen dtirfen. Hier mtissen erst 
weitere Untersuchungen abgewartet werden. Wie aber kann die 
Reizleitung in einfachen Fallen gedeutet werden, bei A vena vor 
allem? Es mud am Licht eine photochemische Reaktion erfolgen, 
Ftir das Auftreten einer photochemischen Reaktion spricht wohl 
der Umstand, dad die ersten Teilprozesse der phototropischen Er- 
scheinung auffallend unabhangig von der Temperatur sind, wahrend 



Fig. 121. Vergleichende Darstellung der Lichtwachstumsreaktion in 64 MK Dauer- 

belichtung nach Blaauw 1918. Phyeomyces, Helianthus, Hypo- 

kotyle, Sinapiswurzeln, XXXX A vena und Raphanuswurzeln. 

natiirlich die Krummung als Wachs turns vorgang von der Temperatur 
abhangig ist 206 ). Am einfachsten stellen wir uns vor, dafi eine Sub- 
stanz entsteht oder eine schon vorhandene sich vermehrt. Bei ein- 
seitigem Lichteinfall wtirde also die Substanz einseitig auftreten und 
das Wachstum herabsetzen. Sie mufi aber aucli imstande sein, nach 
abwarts zu diffundieren, und ihre Diffusion kann aufierdem auf der 
Lichtseite vielleicht auch noch dadurch gefordert werden, dafi hier 
das Licht das Protoplasma permeabler macht 207 ). Kommt sie also 
abwarts von der etwa allein beleuchteten Spitze in die Wachstums- 
reaktion, so wird sie hier eine einseitige Wachstumsverminderung 
herbeifiihren 208 ). 

Ist also bei Avena auch die .Reizleitung den BLAAuwschen Vor- 
stellungen unterzuordnen, so geht das zurzeit bei den Paniceen noch 
nicht. Hier mtissen eingehende neue Untersuchungen einsefeen, die 

206) Th. Nybergh 1912 Ber. Bot. Ges. 80 542. de Vries 1913 Ber. 
Bot. Ges. 31 233. Brauner s. 203, 

207) Trondle 1918 Ziiricher Vierteljahrssehr. 63 187; 1921 BeiL Bot 
Cbl. II 38 3. Brauner Anna. 203; vgl. auch Sziics 1913 Jahrb. wiss. Bot 
52 325 Anm. 

208) Weitere Gedanken bei Brauner. Hier auch eine ahnlich schon von 
Paal entwickelte Vorsfcellung, wonach die Spitze nicht so sehr besonders licht- 
empfindlich sein soil, # sondern . sich vor allem durch die Production von be- 
sonderen Stoffen auszeichnet, din auch ohne phototropische Reizung nach abwarts 
wandern, aber nach der durch das Licht vermehrten Permeabiiitat des Plasmas 
raseher wandern konnen. 
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kurzen Bemerkungen Blaadws und Rennees 209 ) feojnnen nicht ge- 
niigen. 

4. Die Frage, inwieweit bei anderen Tropismen ahnliclie 
Verhaltnisse. vorliegen wie beim Pliototropismus und ob aucli bei 
diesen eine W achstumsreaktion der primare Vorgang 1st, oder ob 
bier ein polarer allgemeiner Reizzustand erzeugt wird, aus dem dann 
das imgieiche Wadis turn sidi ergibt, kann erst nach Besprechung 
dieser Erscheinungen imtersucht werden. Augenblicklich kann der 
Pliototropismus nur mit dem Geotropismus verglichen werden, und 
da ergibt sich, wie frtiher schon berichtet, daB die Verhaltnisse in 
beiden Fallen durchaus nicht gleich liegen. Die geotropischen Krtim- 
m ungen konnen nicht so einfach aus einer ,,Schwerewachstumsr 
reaktion“ verstanden werden. 

Es ist nicht zu leugnen, dafi die BlaauwscIic Theorie in den 
letzten Jahren ganz erheblich an Boden gewonnen hat. Wir haben 
sie demen tsprech end mehr in den Vordergrund gestellt, mtissen aber 
zum SchluB sagen, daB doch lioch viele Bedenken bestehen und vie] 
zu tun bleibt, urn sie zu beweisen 21 °). Erfreulich ware es, wenn 
der Pliototropismus auf einfachere Basis gestellt werden konnte, wenn 
man nicht mehr die Annahme notig hatte, daB die Pflanze die Hellig- 
keit zweier Seiten ,,vergleicht“ und den Unterschied „empfindet“. 

Zusammenwirken von Pliototropismus und Geotropis- 
mus. Fallt auf normal orientierte Pflanzen einseitiges Licht hori- 
zontal ein, so stellen sich, wie schon frtiher bemerkt wurde, manche 
direkt in die Lichtrichtung ein (Phycomyces, Pilobolus, Vicia sativa), 
andere (Lepidium, xVvena) bilden einen kleinen Winkel mit ihr; 
wieder andere (Phaseolus, H'elianthus) weichen nur wenig von der 
Vertikalstellung ab. — Wird auf die horizontal liegende Pflanze 
Licht vertikal von unten her geworfen, so wachsen Avena und Phyco- 
myces senkrecht nach unten ; andere bleiben horizontal ; wieder andere 
(Heliantlius) krtimmen sich unter 45° nach oben. 

Man hat aus solchen Versuchen den SchluB ziehen wollen, daB 
die geotropischen Eigenschaften mancher Pflanzen bei gleichzeitig 
einwirkendem Licht derartig verandert werden, dafi der Geotropismus 
so gut wie ausgeschaltet wird. Die Mbgliclikeit einer solchen Licht- 
wirkung liegt ja auch nach dem, was wir liber die Reaktions- 
anderung bei Geo- und Phototropismus gehort haben, sehr nahe. 
Trotzdem ist dieser SchluB nicht rich tig; in den alteren Arbeiten, 
z. R. denen von Noll und Czapek 210 ), ist vielmehr ein Pehler ge- 
macht worden beim Vergleich der Reizwirkung der Schwerkraft mit 
der des Lichtes. Sorgt man dafiir, dafi diese einzeln wirklich gleich 
stark krtimmend wirken, wie das Guttenberg 211 ) durchgeftihrt hat, 


209) Blaauw Anm. 202 S. 186. Renner 1922 Anm. 204. 

210) Gegert die BLAAtiwsche Theorie sprachen sich in neuerer Zeit aus 
Lundegardh, Guttenberg 1922 siehe Anm. 169; fur sie traten ein: Sierp 
Anm. 203. Walter 1921 Zeitsehr. f. Bot. 13 673. Renner Anm. 204. Brauner 
Anm. 203. 

210a) Noll 1892 Heterogene Induktion. Leipzig; Czapek 1895 Sitzber. 
Wien. Akad. 104 I 337. 

211) Guttenberg 1907 Jahrb. wiss. Bot. 45 193. Vgl. auch Richter 
1910 Sitzber. Wien. Akad. 119 I 1051, nach dessen Angaben der Geotropismus 
in den Versuchen Guttenbergs durch die sog. Laboratoriumsluft stark ge- 
schwacht sein mufite. Auch die Angaben von Neljubow (1911 Ber. Bot. Ges. 
29 97) verdienen eingehende Beachtung. 
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so ist von einer Veranderung der geotropischen Stimmung durch 
die phototropische Reizung nichts zu bemerken. Gcttenbero konnte 
fiir die Avena-Koleoptile zeigen, daB eine relativ sehr schwaehe 
Lichtintensitat von 0,0475 Hefnerkerzen die Wirkung der Schwer- 
kraft gerade kompensiert. Horizontal liegende Keimlinge, von unten 
her mit dieser Lichtintensitat gereizt, wachsen also horizontal weiter. 
Stellt man diese Pflanzen senkrecht und laBt das Licht horizontal 
einfallen, so erfolgt Einstellung unter 45°; auf dem Klinostaten 
aber stellen sich diese Keimlinge in die Lichtrichtung ein. Eine 
Abschwachung der Lichtintensitat auf 0,004 HK laBt den Geo- 
tropismus ganz ungeschwacht allein auftreten, eine Verstarkung auf 
0,19 HK verhilft umgekehrt dem Phototropismus zum Sieg. 

Andere Pflanzen verhalten sich insofern etwas anders, als bei 
ihnen hohere, zum Teil erheblich hohere Lichtintensitaten den Geo- 
tropismus gerade kompensieren ; bei Brassica napus 0,4513 HK, Lepi- 
dium sativum 0,5735 HK und Agrostemma Githago 0,8533 HK. He- 
lianthus annuus endlieh ist phototropisch so wenig empfindlich, daB 
er stets aus der horizontalen Lage sich aufkrummt, wie stark auch 
die. von unten gegenwirkende Lichtquelle sein mochte. 

Diese Resultate wurden bei Dauerreizung erhalten. Da die 
geotropische Reaktion sich etwas rascher entwickelt als die photo- 
tropische, bemerkt man freilic-h anfangs oft andere Lagen als 
spater 212 ). Eine wesentlich andere Aufgabe hat sich Sperlich 213 ) 
gestellt, der den Versuch gemacht hat, kurzdauernde geotropische 
und phototropische Induktionen ins Gleichgewicht zu bringen, also 
so abzustimmen, daB sie bei antagonistischer Wirkung keine Krtiin- 
mung herbeiftihren. In der Tat konnte er die beiden Impulse so 
w&hlen, daB die Pflanzen gerade blieben. Aber merkwtirdigerweise 
konnte er zu einem bestimmten Massenimpuls nicht. einen, sondern 
mehrere kompensieren de Lichtmengen auffinden, wahrend dazwischen- 
liegende Lichtmengen nicht kompensieren. Die Deutung dieser Er- 
scheinung dtirfte nicht ganz einfach sein 214 ). 


3. Weitere Tropismen. 

Mit der Behandlung von Geo- und Phototropismus sind die 
Orientierungskrummungen nocli nicht erschopft, denn es gibt 1 aufier 
Schwerkraft und Licht nocli eine ganze Anzahl von Peizen, die 
zu Richtungsbewegungen ftihren. Sie sind indes alle noch so wenig 
genau studiert, daB ihre Darstellung schwierig ist. 


I. Thermotropismus 2U ). 

Von Thermotropismus im weitesten Sinne des Wortes wird 
man dann sprechen, wenn durch ungleiehe Temperatur antago- 
nistischer Flanken Krtimmungen zustande kommen, mag diese un- 
gleiche Temperatur nun durch Warmeleitung Oder Strahlung er- 
folgen. Im Palle der Strahlung glaubten ,wir friiher 216 ) hervor- 


212) Bremekamp 1918 See. trav. bot. neerl. 15 123; 1921 ebenda 18 376. 

213) Sperlich 1915 Jalirb. wiss. Bot. 56 155. 

214) Bremekamp 1921 s. Anm. 212. 

, Bibliographie des Thermotropismus: Christiansen Mitt, des Inst, 

f. allg. Bot. 3 27. 

ion, 2 J- 6 j 3 - 4^- S - 2 . 17 - Wokoiakn 1885 Bot. Ztg. 43 193. Klercker 
1891 Oefv'ers. Vetensk. Akad. Porhandl. Stockholm 10 778. 
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heben zu miissen, dab da kein prinzipieller Unterscliied gegenuber 
dem Phototropismus vorliegen dtirfte. Die Bemerkungen Collandeks 
in dieser Richtung scheinen uns aber zutreffend und mit ihm we r den 
wir gern heute als phototropisch die Krummungen bezeichnen, bei 
denen das Licht . bestimmter Wellenlangen zunachst zu plioto- 
chemischen Reaktionen flihrt, wahrend bei Thermotropismus -die 
Gesamtmenge des absorbierten Lichtes zunachst die Temperatur 
erhoht. Ein und derselbe Lichtstrahl kann also glei-chze^itig 
photo- und thermotropisch reizen; im ersteren Falle spricht aber 
nichts dafiir, dab seiner physiologischen Wirkung eine Temperatur- 
erhohnng zugrunde liege. Leider wird es in der 
Praxis auBerordentlich schwer sein, festzustellen, 
ob pliotochemische Prozesse oder eine Temperatur- 
erhohung der maBgebende Erfolg der Temperatur- 
erhohung sind. 

Am besten studiert sind die thermotropischen 
Krummungen bei Wurzeln durch Collander 
und Sierp. 217 ). Nach dem Vorgang yon 
Wortmann bringt Collander zum Nachweis 
des Thermotropismus die Wurzeln von Keim- 
pflanzen z. B. Pisum sativum in feuchte Sage- 
spane, die sieh zwischen zwei Wassermassen von 
sehr verschiedener, aber konstanter Temperatur 
befinden, so daJB in ihnen ein Temperaturabfall 
stattfindet. Nimmt man diesen z. B. zu 6°auf den 
Zentimeter, so treten an den. Wurzeln Krummungen 
auf. die je nach der Zeitdauer des Versuches und 
je nach den Temperaturen verschieden ausf alien. 

Bei alien Temperaturen, die tiberhaupt in Be- 
tracht kommen, also zwischen 8° und 39° 0 be- 
ginnt verhiltnismafiig rasch, oft schon nach 1 2 
oder gar schon nach l / 4 Stunde eine negative 
also eine von der w&rmeren Seite abgewandte 
Krlimnumg. Sie bleibt bei niederer Temperatur 
schwach und erreicht auch bei hoherer Tempe- 
ra tin* Winkel von nur etwa 20°. Schon in der 
zweiten Stunde geht diese negative Kriimmung 
wieder zuriick und es tritt, wenigstens bei Temperaturen, die unter- 
halb von etwa 25° C bleiben, eine positive Kriimmung auf, die er- 
heblich starker wird als die negative und Winkel von 50—60° 
ergeben kann. Das Resultat eines Versuches nach 24 Stunden 
1st in Fig. 122 wiedergegeben. Die Untersuchungen von Sierp 
weichen nur in Einzelheiten von denen Collanders ab, so dafi die 
T a t s a c h e,n sichergest-ellt sind. Anders steht es mit ' der Er- 
kUirung. 

Zunachst hat schon Wortmann gezeigt, daB der Versuch nur 
in feuchten Sagespanen, nicht aber in feuchter Luft gelingt; er 
zog daraus den Schlulk daB nur auf zugeleitete, nicht aber auf 
strahlendc Wiirme hin die thermo tropische Reaktion eintrete. Es 
friigt sich, ob wirklicher Thermotropismus vorliegt. DaB der Ver- 
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Fig. 122. Wurzeln der 
Erbse zwischen einer 
war men Wand W und 
einer kalten II. Abstand 
von der kalten Wand 
7 cm, 28 cm und 88 cm, 
Temperatur 16 0 bzw. 
30° und 35° C. Thermo- 
tropischeKrii mmun gen 
nach 24 Stunden. Nach 
(Hollander. 


217) -(Hollander 1919 Oefvers. af Finska Vetensk. Soc. Forhandi. 51 A 
No. 11 ; 1921 Bor. Bot. Ges. 39 120. Sierp 1919 Ber. Bot. Ges. 37 502. 
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such in Wasser nicht gelingt, glaubt man darauf zuriickftihren zu 
mtissen, dafi durch Stromungen die einseitige Erwarmung der Wurzeln 
verhindert werde. Nun hat aber Hooker 218 ) gezeigt, dafi auch in 
l,25o/o Agar- Gallerte die Krummungen ausbleiben, obwohl Wachs- 
tum und Reizbarkeit zunachst in durchaus ausreichendem Mafie 
erhalten bleiben. Entsprechende Erfahrungen machte Sierp in sehr 
nassen Sagespanen (Sagemehlbrei). Hooker zog aus seinem Versuche 
den SchluB, daB nicht die ungleiche Temperatur der Wurzeln fur 
die Krummungen verantwortlich zu machen sei, sondern der un- 
gleiche Wassergehalt der Sagespane; er spricht demnach den Wurzeln 
einen Hydrotropismus statt eines Thermotropisnnis zu. Collandeb 
hat gegen diese Auffassung manche Bedenken vorgebrac-ht und 
glaubt. die thermotropische Natur der Kriimmungen erwiesen zu 
haben ; er hat indes das Agarexperiment Hookers nicht wieder- 
holt und gibt, soviel wir sehen, keine Deutung fiir dessen Ausfall. 
Sierp lehnt die HooKERsche Auffassung nicht direkt ab und wiinscht 
mit Recht weitere Untersuchungen, die namentlich genauer die 
absolute und relative Feuchtigkeit der Luft und das Sattigungs- 
defizit der Luft im KulturgefaB zu bertlcksichtigen batten. Wir 
mtissen sagen, da,B weder ftir die negative, noch fiir die positive 
Krtimmung der exakte Beweis der thermo tropisc-hen Natur vorliegt. 
Der Nachweis, ob etwa das Reizmengengesetz gilt, liefi sich bisher 
nicht erbringen. Er wird schon dadurch sehr ersclnvert, daB e.ine 
Prasentationszeit nicht zu bestimmen ist, da nur die positiveu, nicht 
aber die negativen Krtimmungen eine Nachwirkung zeigen. Ueber 
die GroBe des Temperaturgefalles aber hat (Hollander eingehend be- 
richtet. Er fand, daB bei einem Temperaturabfall von 6° auf den 
Zen timet er die Krummungen sehr gut eintreten, daB sie auch noch bei 
2 0 deutlich sind, aber bei 1 0 ganz unsicher werden ; danach kann man 
denAbfall von 2° oder eineTemperaturdifferenz von etwa 0,2° an der 
mit Yorliebe benutzten Pisumwurzel als Reizsehwelle bezeichnen. Be- 
merkenswert ist noch, daB die Wnrzelspitze beim Thermotropismus 
nicht die Rolle spielt, wie etwa beim Geo- und Hydrotropismus 219 ); 
anch dekapitierte Wurzeln machen noch thermotropische Krum- 
mungen. 

Wesentlich anders steht die Sache bei Sprossen. Manche 
Keimlinge (Avena, Zea, Helianthus u.s.f.) krtimmen sich unter 
gewissen Umstanden bei passendem Abstand von einem elektrischen 
Heizkorper nach diesem bin. Auch nach Einbettung der antago- 
nistischen Seite solcher Keimlinge. in Gelatineplatten von verschie- 
dcner Temperatur treten entsprechende positive Krummungen ein. 
Diese sind alle unabhiingig da von, ob die Warme gestrahlt oder 
geleitet wird, und sie erfolgen auch unter Umstanden, wo eine un- 
gleiche Wasserabgabe ausgeschlossen ist. Bedingung freilich fiir diese 
Erfolgc ist stets eine ansehnliche Temperatur. Bei Avena bleiben 
sie bei 25° bestimmt aus und erfolgen bei 35° recht kraftig 220 '). 

218) Hooker 1914 Plant World 17 135. 

219) Vgl. S. 273 (Geotr.) u. S. 344 (Hydro). 

r . 220) Die Angaben von Pohl (1909 Beihefte Bot. Obi. 24 111) iiber 
Lmum sind unsicher und unkritisch. Da sie aber vvenigstens teilweise von 
Collandbr bestatigt warden, scheint diese Pflanze sich anders, niiinlich kom- 
piizierter zp_ verhalten als die oben erwiihnten Iveimlinge. — Steyer hat bei 
gewissen Keimsprossen auch negative thermotropische KrUtnmiintcen angegeben, 
•lie O 01 . 1 .AXDER nicht fand. 
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Audi bei Sprossen erwachsener Pflanzen ist ein positiver 
Tliermotropismus nachgewiesen ; Voechting 221 ) hat gezeigt, daB die 
Bititenstiele von Anemone stellata nur deshalb dem Lauf der Sonne 
folgen, weil sie positiv thermotropisch sind. DaB Pliototropismus 
hier ausgeschlossen ist, ergibt sich ohne weiteres aus dem Umstand, 
daB diese Bewegungen auch unter einem dunkien Rezipienten fort- 
gesetzt werden, wo sich die^ Bititenstiele in jeclem Moment nach 
dem von der Sonne am meisten erwarmten Punkt hinkrttmmen. 
Anemone nemorosa 222 ) und Tulipa silvestris dtirften sich ahnlich 
verhalten. 

Von Pilzen ist bei Pliycomyces Themotropismus an den 
Sporangientragern festgestellt 223 ). 

Wenden wir uns nun zur Deutung der Versuche. Die thermo- 
tropischen Krtimmungen der Keimsprosse glaubt Collander in sehr 
einfacher Weise erklaren zu konnen. Die der hohen Temperatur 
zugekehrte Seite des Sprosses soli durch diese — da das Optimum 
iibersehritten ist — mehr im Wachstum gehemmt sein als die andere. 
Da van Tieghem 224 ), der zuerst auf den Tliermotropismus auf- 
merksam gemaelit hat, diese Erklarung vorbrachte, so schlagt Col- 
lander vor, solclie Krtimmungen, die durch verschiedene Wachs- 
tumsgeschwindigkeit der verschieden warmen Plank en der Pflanze 
zustande kommen, als van TieghemscIic Krtimmungen zu bezeichnen. 
Ganz so sicher sclieint uns diese Deutung indes nicht; denn es ist 
nicht einzusehen, warum solohe nicht bei jeder beliebigen Tem- 
peraturdifferenz eintreten soil ten. Unterhalb des Optimums sind 
aber die zu erwartenden negative n Krtimmungen im allgemeinen 
durch aus nicht beobachtet worden. 

In einzelnen Fallen scheinen sie aber doch einzutreten. So 
verdanken wir z. B. Voeci-iting 225 ) eine eingehende Untersuchung 
liber Krtimmungen an in Entfaltung begriffenen Knospen von Mag- 
nolia. Diese Krtimmungen sind negativ und kommen dadurch zu- 
stande, daB die besonnte Seite der Knospe starker waclist als die be- 
schattete. DaB es sich nur urn die Warme, nicht um das Licht 
handelt, hat Voechting evident erwiesen. xAber aller Wahrscheinlich- 
keit nach haben wir es hier nicht mit einer thermotropischen Reiz- 
bewegung zu tun. Man wtirde auch an anderen Organ en, z, B. 
Frtiehtcn, wohl ahnliche Krtimmungen erzielen konnen, wenn man 
da f tir sorgfce, daB sie einseitig schneller wachsen. 

1st also bei den Sprossen das letzte Wort tiber die Natur ihres 
Tliermotropismus noch nicht gesprochen, so gilt das in noch hoherem 
MaBe fiir die Wurzeln. Wenn wirMich die verschiedene Re~ 
aktion, wie sie in Fig. 122 dargestellt ist, ansschlieBlich thermo- 
tropischer Natur ware, dann miiBte man sagen, daB hier offenbar 
eine total andere Erscheinung vorlage als bei den Sprossen. Die 


221 ) Voechting 1890 Jahrb. wiss. Bot. 21 285. 

222) Lundegardh gibt bei Anemone ausdriicklich Pliototropismus an, der 
freilich durch direktes Sonnenlicht bedingt sein soil. Jahrb. wiss. Bot. 57 80. 

223) Wortmann 1883 Bot. Ztg. 41 457. Steyer 1901 Reizkmmmungen 
bei Pliycomyces. Diss. Leipzig. Graser (1919 Beihefte Bot. CbL) findet 
Phycomvces zwischen 9° und 28° G negativ thermotropisch. Bei 28° 0 macht 
er ‘'bald” positive, bald negative Krummungen ; bei hohjerer Temperatur geh't er 
rasch zugrunde. 

224) van Tieghem 1884 Traite de botanique. Paris. 

225) Voechting 1888 Ber. Bot. Ges. 6 167. 
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Wachstumsverhaltnisse der Gegenseiten sind ja gerade umgekehrt, 
wie man sie nach van Tieghem erwarten mflJite. Es bleibt zu 
untersuchen, ob etwa eine ,,Wannewaehstumsreaktion“ 226 ) im Sinne 
der BLAAUwschen Lichtwachstumsreaktion eine Bolle. spielt, oder ob 
lxier eine einheitliche Beaktion der ganzen Wachstumszone im 
Sinne der P fuff ers ch e n Auffassung des Tropismus vorliegt. Am 
wahrseheinlichsten will uns freilich diinken, dab die Erscheinungen 
nur zum Teil oder gar nicht mit der Temperatur zusammen- 
hangen 227 ). 

II. Elektro- und G-alvanotropismus. 

An die Warme schliebt sich naturgemab die Elektrizitat an, die 
sich einerseits in Form von Wellen, durch Strahlung, andererseits 
durch Leitung ausbreitet. — Wenn auch gerade in neuerer Zeit ge- 
zeigt worden ist, dab strahlendes Licht, Warme und Elektrizitat nahe 
verwandte Energieformen sind, die sich nur durch die Lange bzw. 
die Schwingungsdauer ihrer Wellen unterscheiden, so dart man dar- 
aus dock nicht auf eine gleiche Wirkung bei der Pflanze schlieben; 
denn gerade die Versclxiedenheit in der Lange der Wellen, die im 
Fall des Lichtes verscliwindend klein im Verhaltnis zur Pflanze sind, 
dagegen im Fall von Elektrizitat den Durchmesser einer Keimpflanze 
oder eines Phycomyces betrachtlich tibertreffen, kann ganz erhebliche 
Differenzen ftir den Organismus bedeuten. Wir mbchten deshalb auf 
diesem Gebiete aus der einzigen bis jetzt vorliegenden Experimental- 
untersuchung 228 ), die bei Phycomyces einen „negativen Elektro- 
tropismus“ konstatierte, noch keine Schltisse ziehen und lieber ein 
reichlicheres Beobachtungsmateriai abwarten. 

Viel umfassendere Untersuchungen als iiber die strahlende 
Elektrizitat liegen iiber die stromende vor. Zuerst hat Elfving 229 ) 
Krtimmungen an Wurzeln beobachtet, wenn galvanische Strome durch 
das Wasser geschickt wurden, in das sie eintauchten. Die Kriim- 
mungen fielen bald positiv aus, d. h. die Wurzelspitze wandte sich 
dem positiven Pole zu, bald trat auch eine entgegengesetzte, also 
negative Krummung auf. Schien nach den Angaben Elfving s die 
Krtimmungsrichtung in erster Linie von der Xatur der Pflanze 
abzuhangen, so konnte Beunchoest 230 ) zeigen, dab sie von der 
Strom dichte abhangt, d. h. von dem Verhaltnis Strom- 
starke : Stromquerschnitt. Bei genauerer Untersuchung hat sich 
dann ergeben, dab die in der Wurzel selbst, nicht die in der um- 
gebenden Fltissigkeit herrschende Stromdichte mabgebend ist 2;U ). 
Ein dichter Strom fuhrt. zu positiver, ein weniger dichter zu negativer 
Krummung, mittlere Stromdichte wirkt nicht. krummend — Auf 
den ersten Blick scheint hier ein Besultat vorzuliegen, das eine ge- 
wisse Aehnlichkeit mit der Veranderung des phototropischen Beiz- 
eiffektes durch die Lichtstarke hat. Diese Aehnlichkeit ist abcr keine 
tiefere, denn wie Beunchoest gezeigt hat, sind die positiven 

226) Vgl. S. 40. 

227) Was Porodko ,(1912 Ber. Bot. Ges. 30 305 und spitter; als Thermo- 
tropismus bezeiehnet, diirfte Traumatotropismus sein (vgl. S. 346). 

228) Hegler 1891 Verb. d. Ges. d. Naturf. 108. 

229) Elfving 1882 Bot. Ztg. 40 257. 

230) i Beunchoest 1884 Ber. Bot. Ges. 2 204; 1889 Bergens Museum 

Aarsber. 1888. b 

231) Rothert 1907 Zeitscbr. f. allg. Physiol. 7 142. 
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„galvanotropisch-en“ Kriimmungen iiberhaupt keine Reizerschei- 
n ungen-, sondern sie kora men lediglich dadurch zustande, dad auf der 
positive!! Seite der Wurzei das Waohstum durch den Strom ge- 
sohadigt wird. Wahrscheinlich sind es die durch den Strom be- 
wirkten cheinischen V eran der ungen, welche zuerst wachstumshemmend 
und schliefilich todlich wirken; jedenfalls ist eine Wurzei, die posi- 
tive Krummung zeigte, immer nach spatestens 24 Stun den nicht nur 
einseitig, sondern yollig abgestorben. Die negativen Krtimmungen 
dagegen sind wirkliche Reizerscheinungen und es scheint fast, als 
ob auch hier das Reizmengengesetz Gultigkeit habe 232 ). Jedenfalls 
konnen auch Stromdichten, die bei langer Wirkung zu positive!’ Re- 
aktion ftihren, bei kurzer Dauer negative Krummung veranlassen. 
Von groBeni Interesse ist die von Gassner 233 ) festgestellte Tat- 
sache, daB beim Galvanotropismus der Wurzei eine ausgepragte 
Spitzenperzeption besteht. Es soil hier sogar der Reiz nur in der 
Spitze wirksam sein, die Wachstumszone soil ganz unempfindlich 
sein. 

Aller Wahrsoheinlichkeit nach ftihrt nicht der elektrische Strom 
selbst, sondern vielmehr eine F-olge von ihm zur Reizbevvegung. 
Ob es sich dabei urn eine einseitige Verletzung der Wurzelspitze 
handelt, wie Gassner meint, oder um einseitige Ansammlung elektro- 
lytischer Zersetzungsprodukte, wie andere Autoren 234 ) annehmen, 
steht noch nicht fest. Im ersteren Pall ware der Galvanotropismus 
dem TraumatotropismuS; (vgl. S. 345), im anderen Fall dem jetzt- 
zu besprechenden Chemotropismus anzugliedern. Beide Annahmen 
finden in der Lokalisation der Reizbewegung in der Spitze keine 
Stiitze. Auch konnte es sich nicht um die auJSen an der Wurzei 
auftretenden Zersetzungsprodukte handeln, da ja, wie bemerkt, nur 
der durch die Wurzei gehende Strom fitr den Erfolg von Bedeutung 
ist. — Nicht unerwahnt darf bleiben, daB Rothert, dem wir eine 
kritische Studie tiber den Galvanotropismus verdanken, aus Beob- 
achtungen von Sci-iellenberg 235 ) auf die Existenz posit iver Reiz- 
krummimgen bei ganz geringen Stromdichten schliefit. 

III. Chemotropismus. 

Auch eine ungleiche Verteilung gewisser loslicher Snbstanzen 
kann Richtungsbewegungen veranlassen. Man hat sie chemo- 
tropische Bewegungen genannt, und sie sind ganz besonders bei 
Pilzen und Pollenschlauchen bekannt. 

Chemotropismus der Pilze. Unter den Pilzen ist Chemo- 
tropismus fur cinige Mucorineen, ferner fur Penicillium, Aspergillus 
und Saprolegnia durch Miyoshi 236 ) festgestellt worden, wo er aber 
freilieh oft auf die Keimstadiein beschrankt ist und spaterhin nicht 
mehr auftritt 237 ). ZumNachweis des Chemotropismus verfuhr Miyoshi 


232) Bersa 1922 (Oester. Bot. Zeitschr. 70 194) Bot. Cbl. N. F. 1 78. 

233) Gassner 1906 Bot. Ztg. 64 149. 

234) Brunchoest 1884 zit. in 280. Ewart 1905 Proc. R. Soc. B. 77 63. 
Baylis 1907 Annals of bot. 21 387. Nach Sztics (Jahrb. wiss. Bot. 52 327 
Aiim*) solien die auftretenden lonen vor allem EinfluB auf Permeabilitat des 
Protoplasmas nehmen. 

235) Schellenberg 1906 Flora 96 474. Rothert 1907 zit. in 231. 
236 * Miyoshi 1894 Bot. Ztg. 52 1. 

237) Muller 1922 Beitr. z. allg. Bot. 2 276. 

Benecke u. Jost* Pflanzenphysiologie. Bd. II. 
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in der Kegel so, daB er Blatter; etwa die von Tradescantia, mit der zu 
untersuchenden Losung injizierte und auf der befeuchteten Epider- 
mis die Pilzsporen aussate.' Es diffundierte dann der injizierte Stoff 
aus den Spaltoffnungen nach auBen, und wenn er positiv chemo- 
tropiscli wirkte, krummten sicli die Pilzfaden in die Spaltoffnungen 
hinein, wahrend sie z. B. nach Injektion des Blattes mit Wasser 
unbeeinfluBt iiber die Spaltoffnungen wegwuchsen. Gleiche Resuitate 
erhielt Miyoshi, wenn er die Pilze auf fein durchlochte Glimmer- 
blattchen aussate, die einer chemotropisch reizenden Gelatineschicht 
aufgelagert waren. Endlich kamen auch kieine, mit der Losung 
gefiiilte Kapillaren in Anwendung, die in den Eliissigkeitstropfen 
einer gewohnlichen Objekttragerkultur eingeschoben werden konnten 
und zu einer Diffusion des Reizstoffes in die Flussigkeit fuhrten. 
Die Pilzhyphen wuchsen dann in der Richtung des Diffusionsgefalles 
zur starkeren Konzentration bin. 

Miyoshi untersuchte eine grofie Menge von Stoffen in ver- 
scliiedener Konzentration und konnte feststellen, dab einige als gute, 
anderc als maBige Lockmittel anziehend wirken, wahrend wieder 
andere niemals zu einer Anziehung, sondern stets zu einer Ab- 
stoBung fiihren, wenn sie uberhaupt eine Wirkung ausiiben. Solche 
Repulsionen der Pilzzellen wurden bei Anwendung von freien orga- 
nischen wie anorganischen Sauren beobachtet; sie wurden ferner 
erzielt durch Alkalien, Alkohol, gewisse Salze, wie Kalisalpeter, 
Magnesiumsulfat, weinsaures Kalium und Natrium, auch dann, wenn 
diese Stoffe in schwacher Konzentration geboten wurden. Von be- 
sonderem Interesse ist auch der Nachweis, daB die eigenen Stoff- 
wechselprodukte manche Pilze zu negativ chemotropischen Kriim- 
mungen veranlassen 238 ). — DaB die guten Lockmittel sich nicht 
alien untersuchten Pilzen gegenttber gleich erweisen, erscheint be- 
greiflicli. Die Schimmelpilze verhalten sich untereinander sehr ahn- 
lich ; ihnen gegenuber zeigt die unter wesentlich anderen Bedingungen 
lebende Saprolegnia betrachtliche Unterschie.de. Genauere 'Unter- 
suchung von solchen Pilzen, die in ihrer Ernahrung engbegrenzte 
Spezialisten sind, wird gewiB noch manche Besonderheiten bezug- 
lich des Chemotropismus kennen lehren. Ini allgemeinen sind 
Ammonverbindungen, Phosphate, Pepton, Asparagin, Zucker gute 
Lockmittel. Von anorganischen Stoffen wirkt besonders gut Am- 
moniumphosphat. Zuckerarten, zumal Traubenzucker und Rohr- 
zucker, sind fur die Schimmelpilze ein vorzugliches Lockmittel; 
Saprolegnia aber reagiert weniger darauf. Glyzerin und Gummi 
arabicum zeigten weder anziehende noch abstoBende Wirkung: ein 
Zeichen, daB die chemotropische Wirkung nicht nur vom Nahr- 
wert der Substanz abhangt. Das geht auch schon aus der repulsiven 
Wirkung des Ivalisalpeters hervor, der doch vielfach Nahrstoff ist. 

.. Abgesehen von der spezifischen Wirkung der einzelnen 
Stoffe, die von ihrer chemischen Konstitution bestimmt wird, kommt 
aber auch die Konzentration der verwendeten Losung in Be- 
tracht. Mucor stolonifer z. B. reagierte auf eine Zuckerlosung von 
0,1 Proz. schon entschieden positiv, deutlicher aber auf eine 2-proz. 
Losung. Die Reaktion trat noch besser ein, wenn die Konzentration 
zunahm; bei 15—30 Proz. wurde sie aber wieder schwach und bei 


238) Clark 1902 Bot. Ga Z . 33 45. Fulton 1906 ebenck 41 81. 


1 


Weitere Tropismen. 


339 


50 Proz. trat eine Repulsionswirkung ein. Es handelt sich also urn 
eine genauere Bestimmung der ,,Grenzkonzentration C£ zwisclien posh 
tiver und negativer Reaktion und um die Fes ts tell ung der niedersten 
uberhaupt noch reizenden Konzentration, also des Schwellenwert.es. 
Die Angaben liber repulsive Konzentrationen sind nur sparliche, 
weil selir haufig, bevor Repulsion eintreten kann, schon Schadigungen 
sich geltexid maclien. Immerhin gibt Miyosiii 236 ) folgende an: Ann 
moniumphosphat in lG-proz. Losung bei Saprolegnia, wahrend 5 Proz. 
noch anziehen ; Ammoniumchlorid 3 Proz. bei Saprolegnia (geringere 
Konzentrationen zweif elhaft) ; Rohrzueker 50 Proz. bei Schimmel- 
pilzen, 20 Proz. bei Saprolegnia; Traubenzucker 50 Proz. bei Schimmel- 
pilzen, 10 Proz. bei Saprolegnia; Fleischextrakt (der vermutlich 
vorzugsweise wegen seines Phosphatgehaltes wirkt) 20 Proz. bei 
Saprolegnia und einigen Schimmelpilzen, aber nicht bei den Muco- 
rineen. Die Schwellenwerte der Attraktion sind oft sehr 
niedrig, so liegt z. B. der des Fleischextraktes fur Saprolegnia bei 
0,005 Proz., der des Traubenzuckers fur Mucor Mucedo betragt 
0,01 Proz., der des Ammonnitrates fur denselben Pilz 0,05 Proz. 
Neben dem Schwellenwert fur einseitige Reizung hat Miyoshi auch 
einen solchen bei doppelseitiger ungleich starker Reizung f estgestellt ; 
er hat untersucht, wie groB die Konzentrationsdif f erenz sein muB, 
worm derselbe Reizstoff von zwei Seiten auf eine Pilzzeile einwirkt. 
Die Erfahrungen Miyoshis auf diesem Gebiet scheinen uns aber 
nach den Mitteilungen von Clark und Fulton noch wenig- sicher, 
so dab wir nicht auf sie eingehen. 

Worm der erste Akt der Reizung besteht, das wissen wir auch 
beiin Chemotropismus nicht; man wird annehmen mtissen, dafi der 
reizende Korper in das Plasma eindringt und dort zu irgendwelchen 
chemischen Umsetzungcn ftihrt 239 ). Eine tropistische Wirkung 
konnten freilich auch nichteindringende Korper austiben, dadurch, 
dal5 sie den Zellen einseitig Wasser entziehen. In diesem Fall wird 
aber die Wirkung ganz unabhangig von der chemischen Zusammen- 
setzung des Reizmittels sein und nur von dessen Konzentration ab- 
hangen. Man nennt diese Erscheinung Qsmotropismus 240 ); insbe- 
sondere manche Repulsionswirkungen, bei denen starkere Konzen- 
trationen eine Rolle spielen, diirften osmotropischer Natur sein. 

Chemotropismus der Pollenschlauche. AuBer bei den Pilzen 
1st eine ausgezeichnete chemotropische. Reizbarkeit noch bei Pollen- 
schlauchen konstatiert 241 ), denen gleichzeitig auch negativer Osmo- 
tropismus zukommt. Bringt man auf sterile Gelatine eine Samen- 
knospe Oder ein Stilckchen von der Narbe oder dem Griffel von 
Scilla patula, sat den Pollen derselben Pflanze auf die Oberflache der 
Gelatine und halt das ganze Praparat dunkel und feucht, so sieht 
man regelmafiig die Pollenschlauche in der Richtung der Gewebe- 
stlicke wachsen und eventuell in diese eindringen. Der Umstand, daB 

239 ) Die Annahme PORODKOS (Ber. Bot. Ges. 30 16), da6 es sich um 

Koagulatioa des EiweiBes (lurch eindringende Stoffe handelt, kann nur fur 

ein z eine Stoffe gelten ; ihre Wirkung wird 'man besser als eine traumatotrope 
betrachten (vgl. Porodko ebenda 30 640). 

240) Massart 1889 Arch, de Biologie (ed. Van Beneden et Bambeke) 

9 515. 

241) Molisch 1889 Sitzungsanzeiger Wien. Akad. Miyosiii 1894 Flora 

78 70, Lidfoess 1899 Ber. Bot. Ges. 17 236 ; 1909 Zeitschr. f. Bot. 1 443. 

Tokugawa 1914 Journ. coll, of Sc. Tokyo 35 No. 8. 
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auch Pilze denselben Weg einschlagen, macht es wahrscheinlich, dab 
die Anlo cluing der Pollensclilauche nicht durch ganz besondere Stoffe 
zustande kommt, sondern etwa durch Zuckerarten oder andere liaufig 
in der Pflanze vorkommende Korpcr. Da sich nun in der Narbe eine 
Glukose, in der Samenknospe ein Di- Oder Polysaccharid nachweisen 
last, so wird man wohl an Traubenzucker und Eohrzucker in erster 
Linie denken dtirfen. In der Tat konnte Miyoshi 241 ) zeigen, dab die 
Pollensclilauche auf Eohrzucker und andere losliche Kohlehydrate 
(Lavulose, Dextrose, Dextrin, Laktose) gut reagieren; die anderen 
far Pilze wirksam gefundenen Stoffe, ferner aufierdem Alkohol, 
Ammonphosphat, Kalisalpeter, apfelsaures Natrium erwiesen sich 
hier aber ails indifferent oder repulsiv. Uebrigens darf man auch 
nicht glauben, dab alle Pollensclilauche nur ,auf Zuckerarten 
reagieren. In der Beziehung haben die Beobachtungen von Lxdforss 
die von Miyoshi verbessert und erganzt; er zeigte namlich, dab bei 
Narcissus Tazetta der anlockende Stoff kein Kohlehydrat sein kann, 
und nach vielen Bemiih ungen gelang es ihm endlich, in Protein - 
stoffen das chemotropisch wirksame Agens aufzudecken. Die 
Spaltungskorper des Eiweibes dagegen erwiesen sich als ganz 
unwirksam. — Es kann keinem Zweifel unterliegen, dab in der 
Natur die Pollensclilauche, durch Ausscheidungen des Leitgewebes 
und der Samenknospen chemotropisch angelockt, den Weg von der 
Narbe bis zum Ei finden. Auch bei der Auffindung der Oogonien 
durch die Antheridien bei manehen Pilzen dtirfte Chemotropismus 
eine Eolle spiel en. 

Sehr bemerkenswert ist, dab Miyoshi bei einer ganzen 
Mehge von Pflanzen die Sekretion von Eohrzucker aus den Samen- 
anlagen feststellte und die Pollensclilauche auf diesen Stoff reagieren 
sah; es kann demnach kein Zweifel bestehen, dab die Samenanlagen 
der einen Pflanze den Pollen ganz fremdartiger anderer Pflanzen 
anlocken mtissen. Das Experiment hat das denn auch in sehr vielen 
Fallen bestatigt. Wenn also in der Natur ein Eindringen fremden 
Pollens vermieden ist, so wirken da andere Vcrhaltnissc mit, auf die 
wir hier nicht eingehen konnen. 

Chemotropismus der Wurzeln. Da wir wissen, dab die 
Tropismen h&ufig ntitzliche Eigenscliaften der Pflanze sind, konnte 
man erwarten, dab die Wurzeln mit Hilfe von chemotropisclien Be- 
wegungen die notigen Nahrsalze im Boden aufsuchen. Ein dcrartiges 
Eesultat haben aber die bisherigen Studien auf diescm Gebietc durch- 
aus nicht ergeben. Indem wir beziiglich der alteren Literatur auf 
die kritische Darstellung von Pokodko 242 ) verweisen, berichten wir 
nun liber die Ergebnisse dieses Autors. Er hat zunachst. Wurzeln 
(Helianthus, Lupinus) in Agarplatten wachsen lassen und hat dafiir 
gesorgt, dab diese Flatten von einem stationaren Diffusionsstroni 
verschiedener Substanzen durchzogen wurden. Das Bild, das sich 
ihm. bot, war ein recht unregelmabiges, doch iiefien sich bei aus- 
schlieblicher Betrachtung der Mehrzahl der Wurzeln folgende 
Gesetzmabigkeiten erkennen: wirken Konzentrationen, die bei all- 
seitiger Einwirkung das Wachstum sichtlich hemmen, einseitig ein, 
so treten positive Krtimmungen auf, die somit als „v.\x TiEciiEMSche" 
oder „traumatisehe“ Krtimmungen zu bezeichnen sind. Bei Ver- 


242) Porodko 1911 Jahrb. wiss. Bot. 49 308. 
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wen clung schwacherer Konzentrationen ergeben die Nichtelektro- 
lyte keine bestimmten Kriimmungen, wahrend unter den Elektro- 
lyten die Sauren, Alkalien und die Karbonate eine positive, alle 
neutral en Salze eine negative Kriimmung ergeben. Nur cliese nega- 
tiven Kriimmungen werden also als walire chemotropische Erfolge 
betrachtet. Sie treten am besten mit zweiwertigen Kationen (un- 
abhangig von der Natur der Anionen) ein, z. B. mit MgCl 2 . Es 
zeigte sich nun weiter, dab die negativen Kriimmungen nur bei 
Gegenwart der Wurzelspitze ersclieinen, und dab sie auch als Nach- 
wirkung auftreten konnen ; die positiven verhalten sick in beiden 
Beziehungen umgekehrt. Poeodko kornrnt schlieblicli zu dem Re- 
sultat, dab die Reizwirkungen, die von der Spitze und von der 
Wachstumszone ausgehen, gerade entgegengesetzt verlaufen; da beide 
aber nur in der Wachstumszone Kriimmungen veranlassen konnen, 
so mub es hier zu einem Kanipf entgegengesetzter Tendenzen kommen, 
unci so erklart sich, dab so viele Wurzeln sich anders verhalten 
als die Mehrzahl. In einer zweiten Serie von Versuchen 243 ) hat 
Poeodko deshalb nur die auberste Spitze von Wurzeln gereizt, die 
im feuchten Raum wuchsen. Er hat jetzt bei einer Menge von Sub- 
stanzen sehr haufig die ,,wahre tc chemotropische negative Kriimmung 
erhalten und bemerkt einen auf fallen den Zusammenhang zwischen 
der eiweibkoagulierenden Wirkung der betreffenden Substanz bzw. 
Konzentration und ihrer chemotropischen Wirksamkeit. Es fallt auf, 
dab die verwendeten Stoffe in sehr hoher Konzentration benutzt 
werden (z. B. HC1 0,1 Grammaquivalent, Na 2 S0 4 4,0 Gramm- 
aquivalent, MgS0 4 10,0 Grammaquivalent), in Konzentrationen 
also, die zweifellos zu schweren Schadigungen ftihren miissen. Aus 
diesem Grunde glauben wir, dab Poeodko hier keinen Chemotropis- 
mub, sondem einen Traumatotropismus untersucht hat. So 1st auch 
ohne weiteres verstandlich, dab er das Reizmengengesetz gtiltig 
fand, cienn offenbar mub das Produkt ,aus Dauer des Reizes mal 
Konzentration eine Konstante sein. Schwachere Konzentrationen 
miissen linger wirken, urn die gleiche Schadigung zu erzielen, als 
starke. Dab starke Erwarmung ahnlichen Einflub haben mub wie 
schacligende Chemikalien, wurde schon oben erwahnt. 

Aerotropismus. Wir haben bisher nur fliissige bzw. ge- 
loste K or per ihrer chemotropischen Wirkung nach betrachtet; 
es leuchtet aber ein, dab Gase ebensogut chemotropische Erfolge 
haben konnen, da auch sie durch Diffusion sich ausbreiten und auf 
verschiedenen Seiten eines Pflanzenteils in verschiedener Konzen- 
tration vorhanden sein konnen. Chemotropische Kriimmungen durch 
Gase sincl denn auch tatsachlich von Molisch^ 4 ) an Wurzeln, 
spater auch an Pollenschlauchen beobachtet und mit dem besonderen 
Namen „Aerotropismus u belegt worden. Die Yersuchsanordnung 
Molischs schlofi wohl eine Reizung durch ungleiche Luftfeuchtig- 
keit (Hydrotropismus, vgl. S* 342) nicht ganz aus 245 ), doch ist 
an der Existenz des Aerotropismus nach den Versuchen von 
Sammet 246 ) nicht zu zweifeln. Dieser Autor hat Wurzeln einerseits 
in ein Diffusionsgefalle von Gasen gebracht, andererseits hat er 

~ 243) Poeodko 1912-14 Ber. Bot. Ge s. 80 16; 31 88 u. 248; 32 25. 

244) Moiusch 1884 Bitzungsber, Wien 90 I 111; 1893 ebenda 102 I 423. 

245) Ben-net 1904 Bot. Gaz. 37 241. 

246) Sammet 1905 Jahrb. wiss. Bot. 41 611. 
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einseitig Massenstrome von Gasen auf sie einwirken lassen. Es 
ergab sicli, dafi Wurzeln sowolil auf Sauerstoff, Kohlensaure, Wasser- 
stoff als auch auf Alkohol-, Aether-, Ammoniak- etc. Dampfe ziu- 
nachst stets mit positiven Kriimmungen reagieren, die aber z. B. 
bei Kohlensaure allmahlich in negative iibergehen. Molisch sail 
aerotropische Bewegungen auch nach Entfernung der Wurzelspitze 
eintreten, und Sammet hat das bestatigt; demnacli miissen wir 
schlieBen, daB die Perzeption des Keizes in der Wachs turns zone 
stattfindet. Es hat sich aber gezeigt, daB die Wurzeln aus mehreren 
Griinden — z. B. wegen ihres alsbald zu bespreclienden Hydro- 
'tropismus — wenig geeignet zur Untersuchung des Aerotropismus 
sind. — Deshalb hat W. Polo wzow 247 ) ihre eingehenden Studien 
tiber die tropistische Wirkung einseitig einwirken der reiner Gase 
an Sprossen angestellt. Helianthuskeimlinge reagierten auf 
schwache Diffusionsstrome von C0 2 zuerst positiv, dann -- bei 
langerer Dauer derselben — negativ; dagegen verhielten sie sicli 
gegen starkere Strome sofort negativ. Aehnlieh wie Heliantluis 
verhielten sich andere Dikotylenkeimlinge, wahrend Gramineen ganz 
indifferent blieben und Phycomyces fast nur negative Beaktion 
ergab. Gegen Stickstoff und Wasserstoff war im allgemeinen In- 
differenz zu beobachten, und die Untersuchungen tiber Sauerstoff 
sind nocli niclit abgeschlossen. — So habeu wir zurzeit noch kein 
sicheres Bild vom Aerotropismus, und seine biologische Bedeutung 
ist auch noch recht problematisch. Bemerkenswert sind aber die 
Beobachtungen Polowzows, daB eine akropetale Leitung existiert, 
und daB die Reaktionszeit eine minimale ist. 

Aetrotropische Krtimmungen, und zwar positive, sind auch bei 
Phycomyces 248 ) zu beobachten, wenn dieser einseitig von kleinen 
Mengen der Dampfe fliichtiger anorganischer und organiseher Stoffe 
beriihrt wird. Da alle diese Stoffe (wie Kampfer, I-Iarzc, dock 
auch Qzon, Salpetersaure, Jod usf.) in stiirkerer Dosis scha- 
digend, ja totlich wirken, so liegt es nahe, eine „van TjBGxiEMSche“ 
Kriimmung, ein einseitiges Zuruckbleiben im Wachstum zu vcrnmton. 
Diese Beobachtungen geben auch den Scliliissel zum Verstilndnis 
alterer Beobachtungen von Elfvxng, wonach Phycomyces sich zu 
Eisen, Zink und anderen Metallen liinkriimmt. Diese Ersclieinung 
war zuerst als ,,physiologische Pern wirkung", dann als ,, Hydro - 
tropismus" gedeutet woi'den; nach den neuesten Bef unden Elevinos 
ist nicht mehr daran zu zweifeln, daB irgendwelche von die-sen Me- 
tallen absorbierte Stoffe die Ursache fur die Krtimmungen sind. 

IV. Hydrotropismus. 

Wir wenden uns zu einer weiteren tropistischeu Beizbewegiuig, 
die sich in mancher Hinsicht an den Aerotropismus ansrhlieBt, zum 
Hydrotropismus. Wie beim Aerotropismus handclt es sich auch 
hier urn die physiologische Wirkung der uugicichen Verteiiung eines 
Gases, namlich des Wasserdampfes. Sachs demonstrierte 1872 den 
[Hydrotropismus der Wurzel in einer selir einfaehen Weise 249 ) 

247) Polowzow 1909 Unters. iiber Reizersckeiuungen bei Pflanzen. Jeua. 

248) Elfving 1917 Of?, af Fiusba Yet. Soc. Porh. 59 A IS. 

249) Eine andere Methode zur Demonstration des Hydrotropismus der 
Wurzeln bei Molisch 1883 Sitzber. Wien 88 I 897. 
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(Fig. 123). Er tiberzog einen niedrigen Zylinder aus Zinkblech ein- 
seitig mit grobem. Ttill, ftillte ihn mit feuchten Sagespanen und liing 
den ganzen Apparat so auf, dafi'der aus Ttill bestehende Boden einen 
Winkel von 30—45° mit der Horizontalen bildete. Dann wurden 
Erbsensamen in dem Apparat ausgesaet, und die Wurzeln derselben 
traten bald positiv geotropisch wachsend aus den Sagespanen durch 
die Ttillmaschen heraus in die Luft. „Ist diese nun mit Wasserdampf 
vollig oder beinalie gesattigt, so wachsen die Wurzeln senkrecht in 
die Luft hinab ; ist dies jedoch nicht der Fall, ist die Luft zwar 
einigermaBen feucht, aber nicht gesattigt, so krtimmen sich die aus 
den Maschen hervortretenden Wurzelspitzen seitwarts, bis sie die 
Unterseiteder Sagespame wieder erreichen. Nicht selten wachsen sie 
an der schiefen Flache angeschmiegt schief abwarts; zuweilen dringt 
die Wurzelspitze, wieder durch die Maschen in die feuchten Sage- 
spline ein, um aber sofort wieder 
geotropisch abwarts zu biegen und 
dasselbe Spiel zu wiederholen; so 
kann sich eine Wurzel (Fig. 123 mm) 
in die Maschen des Tulls auf- und 
absteigend formlich einnahen.“ 

Genauere Kenntnisse iiber den 
Hydrotropism us der .Wurzel ver- 
danken wir einer Untersuchung von 
H. D. Hooker 250 ). Er brachte im ab- 
geschlossenen Raum die Wurzel von 
Lupinus albus in verschiedene Ent- 
fernung von einer vertikalen Wand, 
die mit nassem Filtrierpapier be- 
deckt war. Mit Hilfe von kleinen 
Stipahygrometern konnte die rela- 
tive Feuchtigkeit der Luft an jeder 
Stelle innerhalb des Raumes an- 
nahernd festgestellt werden. Es zeigte 
sich, daB hydrotropische Krummungen nur bei einer relativen 
Feuchtigkeit zwischen 100 und 80 °/ 0 tiberhaupt stattfinden, 
weil unterhalb 80 % relativer Feuchtigkeit die Wurzel tiber- 
haupt aufliort zu wachsen. Es ist weiter ein gewisses Ge- 
f it lie der Feuchtigkeit notig; am besten gelingen die Versuche, 
wenn ein Feuchtigkeitsabfall von 0,4 o/o auf den Zentimeter ge- 
geben ist; doch laBt sich auch bei 0,2% einerseits, 0,5 o/o anderer- 
seits noch Hydrotropismus nachweisen, nicht aber auBerhalb dieser 
Grenzen. Eine Prasentationszeit und eine Nachwirkung kann nicht 
beobachtet werden, die Reaktionszeit ist sehr ansehnlich, sie loetragt 
6 Stunden. Die Kriimmungen sind stets positive. Freilich ist schon 
lange bekannt [Sachs 251 )], dafi, wenn man welke Wurzeln einseitig 
befeuchtet, sie sich von der feuchten Seite wegkriimmen. In diesen 
Krummungen darf man aber keinen negativen Hydrotropismus er- 
blicken, sondern nur vermehrte Wasseraufnahme und einseitige Her- 
stellung der Turgeszenz. 

DaB der Reiz bei der positiven hydrotropischen Krtimmung 



Fig. 123. Hydrotropismus der Wurzeln. 
Nack Sachs. Aus Detmers kleinem 
physiol. Praktikum. 


250) Hooker 1915 Annals of Botany 29 265, 

251) Sachs 1873 Arb. bot. Inst. Wurzburg 1 397. 
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durch die Wurzelspitze aufgenommen wird, hat Molisch 253 ) be- 
wiesen. Er umliullte die Wurzel mit feuchtem, dicht anliegendem 
Fliefipapier, so dafi 'nur die 1 mm lange Spitze herausschaute. Wirkte 
dann auf diese eine psychrometrische Differenz ein, so trat die positiy 
hydrotropische Kriimmung gerade so ein, vie wenn auch die Waclis- 
tumszone ungleichem Wasserdampfgehalt an verschiedenen Seiten aus- 
gesetzt war. Spater hat dann Pfeffer 253 ) diesen Versuch noch er- 
ganzt, indem erzeigte, dafiderEeiz nur in der Spitze aufgenommen 
wird. Wird die Spitze allseitig feucht gehalten, so tritt keine 
hydrotropische Kriimmung ein, gleichgultig unter welchen psychro- 
metrischen Bedingungen sich die Wachstumszone befinden mag. Da, 
wie wir sahen, beim Aerotropismus die , Wurzelspitze nicht notig 
zur Keizaufnahme ist, so wiirde in dieser Hinsicht ein groBer Unter- 
schied zwischen Aerotropismus und Hydrotropismus bestehen. 

Wir erwahnen noch, daB der Hydrotropismus nicht auf Wurzeln 
beschrankt ist. Positiver Hydrotropismus ist z. B. auch bei den 
Wurzelhaaren der Marchantien und der Farnprothallien, bei Pollen- 
schlauchen sowie bei den Stolonen von Xephrolepis nachgewiesen, 
negativer Hydrotropismus kommt bei einigen Keimsprossen, z. B. 
Linum 252 ) und Ivartoff ein 254 ) vor, aber durehaus nicht bei alien ; 
sehr verbreitet ist er dagegen bei den Pilzen (Mucor, Phycomyces, 
Coprinus). Durch eine besonders holie hydrotropische Empfindlichkeit 
zeichnen sich die Sporangientrager von Phycomyces aus 253 ). Past 
immer reagiert dieser Pilz negativ hydrotropisch. wendet sich 
also von der feuchten Stelle weg. Wie Walter 256 ) zeigte, wird durch 
Schwankungen in der Luftfeuchtigkeit eine ausgesprochene Wachs- 
tumsreaktion erzielt; bei Zunahme der Feuchtigkeit wird das wellen- 
formig verlaufende Wachstum im allgemeinen gesteigert, bei Abnahme 
gehemmt. DaB durch diese Wachstumsreaktion die hydrotropischen 
Kriimmungen ihre Erklarung finden konnen, leuchtet nach den 
Ausfiihrungen Walters ein. 

Man nahm bisher an, daB auch eine eigenartige Erscheinung, die 
man bei Phycomyces oft beobachtet, dem negativen Hydrotropismus 
zuzuschreiben sei. Sat man Phycomyces auf einem Stuck Brot, aus, 
so bemerkt man, daB die Fruchttriiger im Dunkeln nicht genau senk- 
recht stehen, obwohl sie geotropisch sind; sie bilden vielmehr ein 
divergierendes Buschel. Jeder einzelne Fruchttriiger macht durch 
seine Transpiration die Luft in seiner unmittelbaren X T mgebung 
feucht, und deshalb krtimmen sich die benachbartcn Fruchttriiger 
etwas von ihm ab; in der ganzen fvultur muB sich diese gegenseitige 
AbstoBung eben .in der erwahnten Divergcnz der Fruchttriiger iiuBern. 
Elfving 248 ) hat schwerwiegende Bedenken gegen diese Auffassung 
beigebracht. Die von ihm selbst gegebene Erklarung erscheint uns 
aber auch nicht einleuclitend. 

Auch auf dem Klinostaten zeigt Phycomyces ein eigenartiges 
Verhalten: die Sporangientrager stellen sich senkrecht zur Oberfliiche 
des rotierenden Substrates, gerade als ob von dem Substrat eine 


252) Molisch 1883 zit. in 249. 

253) Pfeffer nach Eothert 1894 Flora 79 212. 

254) Voechting 1902 Bot. Ztg. 60 87, vgl. aber Singer 1903 Ber. Bot. 
Ges. 21 165. 

255) Wortmann 1881 Bot. Ztg. 39 368. 

256) Walter 1921 Zeitschr. f. Bot. 13 673. ' . . 


Weitere Tropismen. 345 

radial wirkende Kraft ansginge; in Wirklichkeit ist die „Substrat- 
richtung" des Phycomyces auch nur auf den Hydrotropismus zurdek- 
zufuhren, denn ini absolut feu ch ten Kaum verschwindet sie. 
Dabei ist zu bemerken, dafi eine gewolmliche fenchte Kammer kein 
absolut feuchter Raum ist und stets noch ein Gefalle in der Konzen- 
tration des Wasserdampf es aufweist, das groB genug ist, urn Phy- 
comyces ^ zu einer Richtungsbewegung^ zu veranlassen. Es ist aber 
auch bei anderen Pflanzen, z. B.. bei Lepidium sativum, auf dem 
Klinostaten eine bestimmte ,,Substratrichtung £ ‘ leicht zu beobachten ; 
wird Lepidium auf einem Torfwiirfel kultiviert, so stellen sich die 
Keimsprosse senkrecht zu den vier Wiirfelflachen, die der Klino* 
statenachse parallel sind; an den zwei anderen Flachen aber nehmen 
sie stets schiefe Stellungen ein, in dem sie der Achse ihre Konvexitat 
zuwenden. Diese Stellungen konnen nicht durch Hydrotropismus 
erklart werden, da ein solcher den Keimsprossen von Lepidium ab- 
geht; wahrscheinlich handelt es sich urn Phototropismus, der bei den 
Beleuchtungs'verhaltnissen, unter denen der Versuch gewohnlich aus- 
geftihrt zu werden pflegt, durchaus nicht ausgeschlossen ist 257 ); im 
Dunkeln verschwindet dementsprechend die bestimmte „Substrat- 
richtung ic vollig. 

V. Traumatotropismus. 

Der Traumatotropismus ist zuerst von Darwun an Wurzeln 
gefunden worden 258 ). Wird die Spitze einer Wurzel einseitig durch 
mechanische Einfltisse, chemische Agentien oder durch Hitze gescha* 
digt, so tritt in der Wachs turns zone eine Krtimmung auf, die das 
Wurzelende von dem verletzenden Korper wegfiihrt, die also stets 
negativ ist. Eine, freilich geringere, traumatische Empfindlichkeit 
besteht auch in der Wachstumszone selbst. Auch bei Hypokotylen 
sind negativ traumatotropische Eeaktionen beobachtet worden, die 
zum Teil auf Verwundung der Keimblatter erfolgen. 

Sehr viel verbreiteter sind aber bei den oberirdischen Organen 
positive traumatotrope Krummungen. Solche hat Stark 259 ) bei zahl- 
losen Keimsprossen, doch auch an Blattstielen und Stengeln alterer 
Pflanzen festgestellt, wenn an ihnen Querschnitte, Langskerben, 
Stichc angebracht, Amputationen von Blatteilen ausgefuhrt werden; 
Aetz- und Brandwunden konnen die mechanischen Eingriffe sehr 
wirksam ersetzen. Die Krummungen treten nicht nur in der Nahe 
der verwundeten Stelle auf, sondern oft in einer Entfernung bis 
mehr als 10 cm von ihr, und die Leitung des Keizes erfolgt eben- 
sowohl basipetal wie akropetal; sie macht nicht an der Internodien- 
grenze halt. Werden ausgewachsene Teile verletzt, so kann die Krtim- 
mung in einiger Entfernung von ihnen in der wachsenden Kegion 
erfolgen. Bei den Gramineen erweist sich, wie beim Kontaktreiz (S. 361), 
die Koleoptile viel weniger empfindlich als das Hypokotyl; werden 
beim Avenatypus gleichzeitig Basis und Spitze gleich stark, aber 

257) Dietz 1888 Unters. bot. Inst. Tubingen 2 478. 

258) Darwin 1881 Bewegungsvermogen d. Pflanzen. (Deutsch von Carus.) 
Stuttgart. Weitere Lit.: Spalding 1894 Annals Bot. 8 423. Fitting 1907 
Jahrb. wiss. Bot. 44 177. Schutze 1908 Jahrb. wiss. Bot. 48 379. Sperlich 
1912 Jahrb. wiss. Bot. 50 549. Gunther 1913 Traumatotropismus der Wurzeln. 
Diss. Berlin. 

259) Stark 1917 Jahrb. wiss. Bot. 57 461. 
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antagonistisch gereizt, so greifen die Iiruminungen im Sinne der Basis 
vielfach bis zur Spitze ; beim Panicumtypus aber erfolgen unter 
gleichen Umstanden an der Spitze des Hypokotyls zuerst die Krtim- 
mungen im Sinne der Reizung der Basis, spater an der gleichen Stelle 
Krtimmungen im Sinne der Koleoptilreizung. Wenn man also auf den 
ersten Blick hatte glauben konnen., dab es sich bei diesen positiven 
Kriimmungen um einfachere Vorgange handelt, etwa urn eine Wachs- 
tumsstorung der verwundeten Seite, so machen es sclion die mit- 
geteilten Erfahrungen Tiber Reizleitung klar, dafi wir hier typische 
Reizerscheinungen vor uns haben. Das wird bestatigt durch die 
Untersuchung der Wachstumsverhaltnisse. Die traumatotropen Kriim- 
mungen kommen freilich nicht in einheitlicher Weise zustande; das 
Wachstum kann (bei starker Reizung) im Mittel vermindert sein, es 
kann aber auch (bei schwacherer Reizung) im Mittel ganz erheblich 
beschleunigt werden, womit zweifellos dargetan ist, dafi komplizierte 
Reizerscheinungen vorliegen. 

Ueber den Weg der Reizleitung beim Traumatotropismus sind die 
Akten noch nicht geschlossen. Stark 260 ) hat festgestellt, dafi der 
Wundreiz fortschreitet, auch wenn einseitige Einschnitte angebracht 
und durch eingeschobene Glimmerplattchen eine Diffusion aus- 
geschlossen ist. Auch tiber zwei Einschnitte von zwei Seiten her 
geht der Reiz weg, selbst dann, wenn diese in einer gewissen Ent- 
fernung voneinander jeder bis tiber die Mitte gefiihrt wurden; ob 
auch in diesem Ealle die Einftigung von Glimmerplattchen die Fort- 
pflanzung des Reizes nicht aufhebt bedarf noch der IClarung. 
Ueberhaupt stehen diese Erfahrungen im schroffen Gegensat-z zu den 
neueren Ergebnissen bei der phototropischen Reizleitung, und auch 
beim Traumatotropismus liegen weitere Studien vor, nach denen doch 
wohl die Reizleitung kaum in etwas anderem bestehen kann als in 
der Diffusion von Stoffen. Es ist Stark 260 ) gelungen, die abge- 
schnittene Spitze eines Gramineen-Keimlings wieder an die gleiche 
Pflanze anzusetzen, oder an ein anderes Individuum der gleichen Art 
oder auch einer fremden Art; in alien Fallen konntc’ dann fest- 
gestellt werden, dafi ein durch Hollensteinreizung erzeugter trau- 
matischer Reiz sich tiber die Schnittflache weg fortpflanzt und in 
der Basis eine Krtimmung auslost. Wird aber dem Stumpf einer 
Koleoptile einseitig auf die Schnittflache ein beliebiges herausge- 
schnittenes Gewebesttickchen aufgesetzt, so trifct auch "unter diesem 
eine Krummung ein. Man wird nicht zweifeln konnen. dafi bei der 
Verwundung entstehende Stoffe, von denen sehon S. 133 die Rede 
war, in der Langsrichtung des Keimlings diffundieren und zu der 
Einkriimmung Ttihren. 

in diesem Sinne kann der Traumatotropismus zweifellos an den 
Chemotropismus angeschlossen werden. Manche Palie von Chemo- 
tropisnius_ und Thermotropismus rnogen weiter nichts sein als Trau- 
matrotropismus, d. h. es mag zur Ausbildung von Absterbestoffen 
kommen, die dann die tropistische Wirkung haben; es wird uns 
aber vorlaufig nicht gestattet sein, wie Porodko 261 ) das tut, Chemo- 
tropismus, Thermotropismus und Traumatotropismus ganz generell 
zu identifizieren. V-:yy 


260) Stark 1921 Jahrb. wiss. Bot. 60. 

261) Porodko 1912 Ber, Bot. Ges. 30 16 u. 305. 
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VL Rheotropismus. 

Etwas besser sind wir liber den Rheotropismus orientiert, 
der von Jonssof 262 ) an Wurzeln entdeckt wurde. Besonders 
findet er sich bei Keimwurzeln, doch ist er nicht auf diese be- 
schrankt. Die betreffenden Wurzeln machen, wenn sie in stromen- 
dem Wasse-r kultiviert warden, eine Krummung gegen die Richtung 
der Stromung (positiver Rheotropismus). Newcombe 263 ) fand bei 
Cruciferenwurzeln, die am besten reagieren, die untere Reizschwelle 
bei einer Wassergeschwindigkeit von 2 cm in der Minute; optimale 
Erfolge erzielte er durch eine Geschwindigkeit von 100—500 cm; 
bei etwa 1000 cm treten gewohnlich negative Krummungen auf, 
doch scheinen diese rein mechanisch zustande zu kommen und keine 
Reizbewegungen zu sein. Aehnliche Zahlenangaben von Juel 26 *) 
liegeiy fur den Mais und Vicia sativa vor; aber der Rheotropismus 
ist keine Eigenschaft, die ailen Wurzeln zukommt, und die indivi- 
duellen Verschiedenheiten sind nach Angabe aller Autoren recht 
betrachtliche 265 ). 

Audi ^ die kontaktempfindlichen Keimlinge (S. 350) sind rheo- 
tropisch 266 ). Freilich lafit sich im allgemeinen nur durch einseitige 
Einwirkung eines. Wasserstrahles, also bei ziemlich betrachtlicher 
Geschwindigkeit, ihre rheotropische Empfindlichkeit dartun. Mit der 
bei W urzeln iiblichen Versuchsmethode untersucht, ergaben nur Vaccaria- 
Keimlingc ein deutliches positives Resultat. Damit ist jedenfalls 
erwiesen, dab ein prinzipieller Gegensatz zwischen dem Rheotropis- 
mus der Wurzeln und der Keimlinge nicht besteht, und zugleich wird 
wahrscheinlich, dab der Rheotropismus dem Haptotropismus am 
nachsten stehen dtirfte. Demnach ware es .also der Druck des 
flieBenden Wassers, der zur Krummung fiihrt 264 ). In der Tat 
zeigten sich gerade die fur Druck empfindlichen Wurzeln auch 
rheotropisch empfindlich [Newcombe 267 )], . und Wurzeln, die mit 
ainem Kollodiumhautchen tiberzogen waren, reagierten ebenso gut 
rheotropisch wie freie. Das spricht vor allem dagegen, dab man den 
Rheotropismus dem Hydrotropismus an die Seite stellen konne, 
auch ist ja betont worden, dab beim Hydrotropismus der Spitze der 
Wurzel eine besondere Bedeutung zukommt. Juel 264 =) aber konnte 
'zeigen, dab auch dekapitierte Wurzeln noch gut rheotropisch 
reagieren, und Newcombe 267 ) sucht wahrscheinlich zu maclxen, dab 
der Eeiz hier sowohl in der Wachstumszone wie. in der Spitze und 
sogar in alteren Teilen, bis zu einer Entfernung von 15 mm von der 
Spitze, aufgenommen werden kann. Im letzteren Fall bestande also 
eine Reizleitung nach der Spitze hin. Die Untersuchungen von 
Hryniewiecki 268 ) haben den Rheotropismus nicht gerade yerstand- 
licher gemacht. Es zeigte sich, dab positive Krummungen in destil- 


262) Jonsson 1883 Ber. Bot. Ges. 1 512. 

263) Newcombe 1902 Bot. Gaz. 33 177. 

264) Juel 1900 Jahrb. wiss. Bot. 34 507. 

265) Vgl. auch Berg 1899 Lunds Uni vers. Arsskrift 35. 

266) Stark 1916 Jahrb. wiss. Bot. 57 239. 

267) Newcombe 1902 Annals Bot. 16 429. 

268) IL RYNIE wiecki 1908 Zeitsehr. f. Bot. 1 775. Ob die positiven Krum- 
mungen nach einseitiger Einwirkung von Wasserstaub, die bei einzelnen 
rheotropisch empfindlichen Wurzeln beobachtet wurden, als Rheotropismus be J 
trachtet werden konnen, sei dahingestellt. 
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liertem Wasser und noch besser in yerdtinnter Saure erzielt werden, 
wall rend in Kiropscher Losung die Reaktion ganz ausblei.bt Oder 
negativ wird; in Alkalien erfolgt keine Kriimmimg. Gffenbar liandelt 
es sick bei diesen Erscheinungen urn im einzelnen verschiedene 
Dinge; denn die Sauren setzen den Zuwachs vollig herab und fordern 
die Krummung, wahrend die Alkalien Kriimmimg und Wachstum 
hemmen und die KNOP-Lbsung endlich das Wachstum fordert, aber 
die Kriiinmung hemmt. 


4. Thigmotropisnius. 

Thigmotropische oder haptotropische Bewegungen, d. k. Kriim- 
mungen, die nach einseitiger Beruhrung erfolgen, treten uns am 
auffallendsten bei den Eankenpflanzen 269 ) entgegen; denn diese 

Pflanzen bilden besondere Organe 
aus, die man eben ..Bankeir* nennt 
und deren einzige Aufgabe es ist, 
durch sol.che Krummungen Stiitzen 
zu umfassen. Wie die Winde- 
pflanzen entbehren namlich die 
Eankenpflanzen der geniigenden 
Festigkeit, um selbstiindig aufrecht 
wachsen zu konnen, und sie be- 
nutzen deshalb irgendwelche feste 
Korper, in der Natur gewohnlich 
tote oder lebende Pflanzen, als 
Stiitze. Die Befestigung an der 
Stiitze erfolgt durch Schrauben- 
windungen der Eanken. Da die 
Eanken gewohnlich blattlose Seiten- 
zweige oder spreitenlose Blattenden 
sind, so wird bei den Eanken- 
pflanzen die Befestigung durch 
Seitenorgane iibernommen, 
wahrend der HauptsproB gerade 
fassen einer Stiitze. 4 Altersemroilung. in die Holie wftclist. Sehon 

hierin auBert sich eine auffailende 
Differenz gegeniiber der Mehrzahl der Windepfianzen ; es gibt 
freilich in den Tropen auch Pflanzen mit rankendem Haupt- 
sproB. Wichtiger noch ist ein anderer Unterschied: die windenden 
Stengel konnen nur mehr oder weniger lotrecht stehende Stiitzen 
von unten nach oben und in einer bestimmten Richtung (rechts oder 
links) umwinden, wahrend die Eanken auch horizontale Stiitzen 
umfassen und ihre Schraubenwindungen ebensogut aufwarts wie ab- 
warts, rechts wie links ausbilden. Das weist auf ganz verschie- 
dene physiologische Beiahigungen in den beiden oko- 
logisch verwandten Gruppen hin. In der Tat werden wir im 
folgenden diese Vermutung durchaus bestiitigt finden. 


269) Dak win 1876 Die Bewegungen und Lebensweise kletternder Pflanzen 
(Carus). Stuttgart. Pfeffer 1885 Unters. Tubingen 1 483. Fitting 1903 
Jahrb. wiss. Bot. 38 545; 39 424. 



Fig. 124. Sprofiende von Bryonia dioeca 
mit Ranken. 1 Jugendstadium, eingeroilt. 
2 Stadium der Reizbarkeit. 3 Naeb Er- 
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Gehen wir von den typischen Ranken aus, wie wir sie z. B. bei 
den Leguminosen, Cncurbitaceen oder den Passifloraceen fin den, so 
sind das lange, schlanke, biegsame Gebilde. Sie stehen bei Passi- 
flora einzeln in den Blattachseln, sind also blattlose Achselsprosse ; 
bei den Cncurbitaceen 270 ) sind sie im einfachsten Fall umgewandelte 
Viorblatter, doch konnen aucli die Achselsprosse solcher sich als 
Ranken .ausbilden, und so stehen dann mehrere Ranken auf gcmein- 
sarnein Trager neben einem Laubblatt; bei den Leguminosen pflegt 
ein Teil der Fiederblattchen am Ende des Blattes, zuweilen aber 
.auch alle, in Ranken umgewandelt zu werden. Der Querschnitt der 
Ranke ist manchmal kreisformig, vielfach aber weicht er auch ‘ von 
der Kreisform ab und ist abgeplattet. Gewohnlich weist schon die 
anatomische Untersuchung 271 ) eine deutliche Dorsiventralitat nach: 
man unterscheidet Ober- und TJnterseite, rechte und linke Flanke. 
Aber auch wenn die anatomische Struktur radiar ist, muB man aus 
anderen Griinden auf Dorsiventralitat schliefien. Sehr haufig sind 
die Eanken, wenn sie aus der Knospe treten, zu einer Spirale ein- 
gerollt; die „Unterseite“ ist dann stets konvex. Alsbald fangen 
sie sehr lebhaft an zu wachsen und erreichen unter Geradestreckung 
in wenigen Tagen ihre definitive Lange. In dieser Zeit machen sie 
eigenartige Bewegungen, sogenannte rotierende Nutationen durch, die 
an die kreisende Bewegung der Schlingpflanzen erinnern. Es war 
schon S. 302 von ihnen die Rede; liier sei nur erwahnt, daJB die 
Ranke dadurch, dafi eine Kante starker wachst als die anderen, 
schwacli gebogen wird, und daB sie dann, weil das starkere Wachs- 
tum sukzessive fortschreitend immer neue Kanten erfaBt, ungefahr 
einen Kegelmantel beschreibt. xlnfangs ist die Achse des Kegels 
steil aufwarts gerichtet, allmahlich senkt sie sich tiefer und liefer 
bis weit unter die Horizontale, und in dieser Lage horen endlich 
die revolutiven Nutationen auf. Das Wachstum, das sich in dieser 
Zeit vollzieht, ist ein sehr ansehnliches, denn die ganze Ranke kann 
sich bei geeigneten Bedingungen in einem. Tag um 50—90 Proz. ver- 
langern, und in einzelnen Zonen iibersteigt die Verlangerung sogar 
100 Proz. Das Wachstum ist interkalar; es tritt keine Verlangerung 
an der Spitze mehr auf. Es ist am intensivsten in der unteren 
Rankenhalfte und dauert hier auch langer an als weiter oben. Nach 
etwa 3—5 Tagen scheint die Ranke ausgewachsen zu sein; ge- 
nauere Messungen zeigen aber, daB sie sich doch noch schwach, 
namlich um 0,5—2 Proz. in 24 Stunden verlangert. Hat dieses 
schwache Wachstum einige Tage gedauert, so tritt von neuem ein 
ve.rstarktes Wachstum ein, das aber niemals die hohen Werte von 
friiher erreicht, und das auch stets ein ungleichseitiges ist; 
die Oberseite der Ranke wachst starker, die Ranke rollt sich zu 
einer Spirale oder zu einer Schraube ein, deren Konkavseite dem- 
eatsprechend die Unterseite wird. Diese Einrollung beginnt in der 
Regel in der Mitte oder im ! unteren Teil der Ranke und schreitet 
dann nach der Spitze vor. 

Die spezifische Reizbarkeit der Ranken, die Fahigkeit, _ eine 
Stiitze zu umschlingen, beginnt erst, wenn sie etwa f/ 3 bis 1 / 4 ihrer 
definitiven Lange erreicht haben, und sie laBt sich noch nachweisen, 

270) Reziiglich der Morphologie der Cucurbitaceenranken vgl. Goebel, 
Organ ographie 2. Aufl. S. 1414; Flora 1921 14 806. 

271) Vgl. O. Muller 1887 Cohns Beitr. z. Biol. 4 97. 
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wall rend die spontane Einkriimmung erfolgt; sie hort aber auf, wenn 
die Ranke ganz ausgewachsen ist. Wollen wir verstehen, wie die 
Umschlingung der Stiitze durch die Ranke zustande kommt, so miissen 
wir zuvor die Einkrummungen studieren, die an der Ranke durch 
eine vortib'ergehende, kurze Beriihnmg mit einem festen Kdrper ein- 
treten. Wird z. B. die Ranke von Passiflora oder von Cyelantliera 
pedata mit einem Stiickchen Holz oder mit einem Pinsel auf der 
Dnterseite einmal gerieben, so erfolgt schon nach wenigen Mi- 
nuten, ja unter Umstanden schon nach einigen Sekunden (Cyelantliera 
5—7 Sekunden, Passiflora und Sicyos 25—30 Sekunden), eine. starke 
Einkriimmung, ein Konkavwerden der bertthrten Unterseite, das so 
rasch fortschreitet, daB es oft bequem mit dem Auge verfolgt werden 
kann. Eventuell schon nach 30 Sekunden, bei langsamer reagierenden 
Ranken natiirlich erst sp&ter, ist diese Kriimmung beendet, und bald 
darauf sieht man sie wieder flacher werden und schlieBlich ganz ver- 
schwinden; stets erfordert die Ausglei chung der Kriimmung viel 
mehr Zeit als ihre Bildung. 

Fur den Erfolg ist es nicht gleichgttltig, an welcher Stelle der 
Ranke die Beriihrung ausgefiihrt wird. Bleiben wir zuniichst bei der 
Unterseite, so zeigt sich diese nicht in ihrer ganzen Ausdehnung 
gleicli empfindlich. Bei gleich starker Reizung erfolgt auf Beriihrung 
im oberen Drittel der Ranke die Bewegung viel rascher als in der 
Mitte; und an der Basis, wo das Wachstum am stiirksten ist, bleibt 
jeder sichtbare Erfolg einer Reizung aus. An den Flanken nimmt die 
Empfindlichkeit ebenfalls von' der Spitze nach der Basis zu ab, sie 
ist hier aber iiberhaupt geringer als an der Unterseite; auch an den 
Flanken wird die gereizte Stelle stets zur Konkavseite, ihre Kriim- 
mung wird aber bei gleichstarker Reizung geringer, und sie erfolgt 
langsamer als an der Unterseite. Wird endlich die Oberseite gereizt, 
so erfolgt meistens gar keine Kriimmung. Dies trifft aber nicht bei 
alien Ranken zu; vielmehr kriimmen sich die Ranken von C’obaea 
scandens, Eccremocarpus seaber, Cissus discolor etc. bei Beriihrung 
der Dorsalseite ebenso intensiv, wie bei Reizung der Ventralseite; 
daB aber auch sie in anderer Hinsicht dorsiventral sich verbal ten, 
werden wir spater noch erfahren. Man hat nun mit Darwin- 69 ) die 
Ranken der zuletzt genannten Pflanzen als „allseits empfindliche“ 
bezeichnet und ihnen die anderen als „einseits empfindliche" gegen- 
iibergestellt. Wir verdanken aber Fitting 269 ) den Nachwcis, "daB 
auch die Dorsalseite der „einseits empfindlichen“ eiuen Beriihrungs- 
reiz aufnimmt, wenn sie auch nicht mit einer Kriimmung antwortet. 
Die Tatsachen, aus denen Fitting diesen SchluB ziehen konnte, sind 
die folgenden: _Wird eine beliebige Ranke an einer reagierenden 
Seite nur auf eine kurze Entfermmg .hin mit dem Holzstabchen ge- 
strichen, so erfolgt die Einkriimmung nur .an der gereizten Stelle 
selbst und pflanzt sich von ilir .aus beiderseits um 2—5 mm fort. 
Reizt man also an zwei Stellen, .die etwa l 1 /^ — -2 cm voneinander 
entfernt sind, so erhalt man zwei .Einkriimmungen, die durch eine 
gerade Zone getrennt sind. Reizt man .die ganze Seite von der 
Basis bis zur Spitze, so rollt sich die Ranke, an der Spitze be- 
ginnend,_ zu einer Spirale auf. Wird nun aber bei den „allseits 
empfindlichen“ Ranken eine Seite gereizt und gleichzeitig oder 
kurz nachher auch die Gegenseite, so bleibt jeder Kriimmungs- 
erfolg aus, wenn die Reize beiderseits mit derselben Intensitat ein- 
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wirkten. Macht man den gleichen Versuch mit einer ,,einseits 
empfindlichen" Ranke, reizt man also die Unterseite and die Ober- 
seite, so sollte man erwarten, daB dieselbe Reaktion eintrate, wie 
wenn die Unterseite allein gereizt worden ware. Das ist aber durch- 
aus nicht der Fall; vielmehr bleibt die Ranke gerade. Wird auf der 
Oberseite eine kleine Strecke und gleichzeitig etwa die ganze Unter- 
seite gereizt, so zeigt sich eine Einkrummung nur an den Teilen 
der Unterseite, die ungereizten Teilen der Oberseite gegeniiber- 
liegen. Die Ernpf indlichkeit fur Reriihrung ist somit auf der 
Oberseite ebenso groB, wie auf der Unterseite; ein Unterschied 
zwisclien beiden besteht nur in der Beziehung, daB eben auf die 
Reizung der Unterseite eine Krummung eintritt, wahrend eine 
Reizung der Oberseite je nach Umstanden garkeinen sichtbaren 
Erfolg, oder die Verhin derung der Krummung auf der Unterseite 
kerb ei f till r t . Wir mussen also mit Fitting die Ranken einteilen in 
„allseits h a p t o t r o p i s c h ernpf indliche" und „nicht allseits , hapto- 
tropiseh ernpf indlicheA 

Wir versuelien nun, die Reizbewegungen der Kranken naher zu 
analysieren, und fragen zunachst nach dein ReizanlaB. Schon 
Darwin hat dariiber einige Angaben gemacht. Er nahm offenbar an, 
die Ranken reagierten auf einen bestimmten Druck, und er setzte 
deshalb lei elite Drahte, Faden etc. unter moglichster Vermeidung 
von S to Ben den krummungsfahigen Teilen der Ranke auf. Er erzielte 
bei Passiflora durch einen Platindraht von 1,23 mg oder ein Sttick- 
chen baumwollenen Fadens von 2,02 mg schon Einkrummimgen, 
wahrend bei den Ranken anderer Pflanzen groBere Gewichte von 
4 — 9 mg notig waren. Nach Pfeffer 269 ), dem wir eine eindringende 
Bearbeitung des Reizanlasses beim Kontaktreiz der Ranken 
verdanken, treffen diese Versuche Darwins das Wesen der Sache 
durchaus nicht, denn tatsachlich konnen selbst viel starkere Drucke 
auf die Pflanze ausgetibt werden, olme einen sichtbaren Erfolg zu 
haben; ein statischer Druck bewirkt iiberhaupt nie eine Krummung, 
und es waren eben in Darwins Versuchen trotz alier Sorgfalt Er- 
schutterungen bei oder nach dem Aufsetzen der Gewichtchen nicht 
vermieden worden; erst die so bewirkten StoBe tibten einen Reiz 
a us. Werden aber StoBe nicht vermieden, so konnen schon viel 
lei elite re Ivorper, als die von Darwin benutzten, zur Einkrummung 
fiihren, z. B. Baumwollfaden von 0,00025 mg, die durch den Luftzug ' 
bewegt werden. Auf Grund der P fe ffers ch en Unter siichungen laBt 
sich die Empfindlichkeit der Ranken in folgender Weise prazisieren. 

Wir konnen zunachst einmal fragen, ob Eltissigkeiten gerade so 
auf die Ranken wirken wie feste Korper. Das ist offenbar nicht der 
Fall, denn wenn man durch feste Korper auch nur sehr kleine StoBe 
auf die Ranke austtbt, so tritt sofort eine Krummung ein, wahrend 
ein noch so heftiges Aufprallen einer Fliissigkeit niemals zu einer 
Reaktion fiihrt. Pfeffer lieJS Wasser, waBrige Losungen verschie- 
dener Stoffe, flflssige Oele, schlieBlich Quecksilber in starkerem oder 
weniger starkem Strom auf die empfindliche Stelle der Ranke treffen, 
und ein Resultat war selbst dann nicht zu erzielen, als das Queck- 
silber mechanised schadigend auf die Ranke wirkte. Die konstatierte 
Tafcsache ist von grofier Wichtigkeit; sie zeigt uns z. B., daB Ranken 
auch durch Regentropfen nicht gereizt werden konnen, und eine 
solche Rftizbarkeit ware ja auch offenbar fur sie nutzlos oder gar 
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schiidlich. Wenn sich nun aber in den verwendeten Fllissigkeiteo 
ldeine feste Korper befanden, im Oel z. B. kleine Fettkristallchen, 
im Wasser aufgesehlammter Ton, im Quecksilber zufallige Ver- 
unreinigungen, so trat stets Reizung ein. So scheint es, als ob die 
Ranken den Aggregatzustand der Korper zu untersclieiden ver- 
standen, auf den festen reagierten, auf den fltlssigen nicht. Und doch 
ist das keineswegs der Fall; denn eine 10— 14-proz. Gelatine, die 
doch zweifellos bei gewolmlicher Temperatur ein fester Korper 
ist, konnen die Ranken nicht von einer Fliissigkeit untersclieiden. 
Dieser Umstand erlaubte eine Reilie von hochst interessanten Experi- 
menten; denn einmal konnte Pfeffer mit 14-proz. Gelatine, die 
feucht gehalten wurde, die zu untersuchenden Ranken ohne Reizung 
fixieren, was sich vielfach sehr nutzlich envies; auBerdem aber 
wurde solche Gelatine, naehdem mit ihr ein Ueberzug tiber Glasstabe 
hergestellt war, dazu benutzt, um den EinfluB versc-hiedener Fonnen 
von „Bertihrung“ auf die Ranken zu studieren. Es konnte durch 
Anpressen der Gelatinestabe ein statischer Druck auf die Ranke 
ausgetibt werden, und dieser konnte konstant bleiben oder sich all- 
mahlich verstarken; es konnten auch einzelne oder viele, kleine 
oder groBe StoBe auf die Ranke ausgetibt werden; es konnten ferner 
die Ranken mit der Gelatine gerieben oder hin und her gebogen 
werden: in keinem Falle trat eine Reizung ein. Es blieb 
also eine Kriimmung aus, ob statischer Druck oder ein StoB erfolgte; 
auch mehrere aufeinanderfolgende StoBe, wie sie beim Reiben ent- 
stehen, erwiesen sich als unwirksam. 

Weiter wies dann Pfeffer nach, daB StoBe, die durch andere 
feste Korper — abgesehen von Gelatine — ausgeftihrt werden, zur 
Reizung fiihren, vorausgesetzt, daB diese mit genugender Intensitat 
anprallen. So ergaben z. B. diinne glatte Glasfaden, Sttickchen von 
Wachs, FlieBpapier, Tierblase im trockenen und im feuchten Zu- 
stand positiven Reizerfolg, und mit in Wasser aufgeschlammtem 
Ton konnte die Bedeutung der Geschwindigkeit des Anprallens leicht 
demonstriert werden. Dagegen zeigte sich, daB auch feste Korper 
durch statischen Druck keine Wirkung erzielen, also z. B. Glas- 
stabe oder Nadeln, wenn sie vorsichtig und ohne. Reibung der Ranke 
angedrttckt wurden und ohne plotzliche Drucksteigerung so ver- 
blieben. Ein Erfolg blieb sogar aus, wenn cine kurze oder eine bis 
zu 4 mm lange Strecke der Ranke einem konstanten Druck durch 
feste Korper ausgesetzt war, der notwendigerweise an versehiedenen 
Kontaktpunkten ungleich sein muBte (verrostete Xadel, Sehmirgel- 
papier). In alien diesen Fallen trat aber Reizung ein, sobald die 
Korper auch nur mit leichter Reibung auf die Ranke wirkten, selbst 
wenn die Kontaktflache noch so klein war. Von grSBter Wiehtig- 
keit ist es auch, daB kleine derartige StoBe, die einzeln nicht zur 
Reizung fiihren, durch Summation die Kriimmung auslosen. Es ist 
aber nicht allgem ein eine mehrmalige Bcriihrung Bedingung der 
Reizung, auch einmaliger Kontakt, der ja, freiiich stets aus mehreren 
Einzelreizen besteht, fiihrt zum Ziel, wenn er gentlgend kriiftig ist. 

Auf Grund samtlicher Erfahrungen charakterisiert dann Pfeffer 
das Empfindungsvermogen der Ranken folgendermaBen : ,,Zur Er- 
zielung einer Reizimg miissen in den sensiblen Zonen der Ranke 
d i s k r e t e Punkte beschrankter Ausdehnung gleichzeitig 
oder in geniigend schneller Aufeinanderfolge von StoB o;h s Zug hin- 
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reichender Intensitat betroffen werden. Dagegen reagiert die Ranke 
nicht, sobaid der StoB aile Punkte eines groBeren Flachenstticks mit 
ungefahr gleicher Intensitat trifft, so daB also die Kompression be- 
nachbarter Punkte erhebliche Differenzen nicht erreicht“ (Gelatine). 
Desk alb werden die Ranken weder .durch mechanische Erschutterung 
im allgemeinen noch durch Regen gereizt. ,,Unter alien Umstanden 
ist eine lokale, gentigend schnell verlaufende Kompressionswirkung 
eine Bedingimg der Reizung, die nicht durch einen statischen JDruck 
ausgelost wird, auch wenn ein solcher mit holier Intensitat auf raum- 
lich getrennten Punkten lastet.“ 

Um einen einzigen Ausdruck fur die hier naher bezeichneten 
mechanisehen Bedingungen der Rankenreizung zu haben, wollen wir 
dieselben mit Pfeffer „Kontakt“ nennen, obwohl dieses Wort 
riel mehr geeignet ware, einen statischen Druck zu bezeichnen. Wir 
sagen also, den Ranken kommt Kontaktreizbarkeit zu. Wir werden 
dieselbe auch bei anderen pflanzlichen Objekten wiederfinden, und sie 
hat offenbar eine groBe Aehnlichkeit mit der Reizbarkeit der Tast- 
korperchen in der Haut der hoheren Tiere, und demen tsprechend 
kann man statt Kontaktreiz auch yon „Kitzelr eiz“ sprechen. 

Man wird annehmen dtirfen, daB die Aufnahme des Reizes in 
der Epidermis erfolgfc, und schon Pfeffer hat darauf hinge- 
wiesen, daB die dazu notigen Deformationen des Protoplasmas bei 
vielen Ranken durch gewisse histologische Einrichtungen, namentlich 
die sog. „FuhltupfeI“, erleichtert werden dtirften. Da diese aber nur 
bei Cucurbitaceen und Sapindaceen vorkommen, wahrend anderer- 
seits die Ranken von Passiflora trotz des Fehlens solcher Einrich- 
tungen dock sehr sensibel sind, so sind die Ftihlttipfel offenbar keine 
Bedingimg fiir die Reizbarkeit. Wir gehen deshalb auf eine Be- 
schreibung solcher Ftihlttipfel nicht ein und verweisen auf Haber- 
landts 27 -) eingehende Schilderung derselben. — Neben anatomischen 
Untersudiungen finden sich bei Haberlaftdt auch physiologische Er- 
orterungen tiber die Natur der Kontaktreizbarkeit. Er legt dar, daB 
ein streng radialer Druck, eine Zusammenpressung des Protoplasmas, 
nicht zur Reizung ftihre, daB es vielmehr tangential e Spannungen 
im Plasma seien, die eine Reizbewegung auslosen. ™ Ob diese Be- 
merkungen das Wesen der Erscheinung treffen, mtissen wir clahin- 
gestellt sein lassen. Haberlanbt ist anscheinend der Meinung, daB 
mechanische Biegung der Ranke nur deshalb nicht wirke, weil die 
clabei auftretenden Tangentialspannungen zu schwache seien. Man 
sollte aber denken, daB diese immerhin starker sein mtiBten als bei Rei- 
zung ’durch die leichten Baumwollfaden, von denen wir S. 351 sprachen. 

Wir wenden uns jetzt zu dem Krummungsvorgang, der 
gewohnlieh der Reizung folgt. Der auBerordentlich rasche Verlauf 
der Krummung hat wohl hauptsachlich zu der Annahme geftlhrt, daB 
sic durch Turgorsenkung auf der Konkavseite zustande kame und 
erst ,spater durch Wachstum fixiert werde 273 ). Tatsachlich spielt aber 
der Turgordruck hier keine besondere Rolle; es ist vielmehr die 
Krummung durch einen eigenartigen Wachs turns verlauf bedingt. 
Durch mikroskopische Messung der Entfernung von Tuschemarken, 
die auf der Ober- und Unterseite in passenden Abstanden angebracht 

272) Haberlandt 1906 Binnesorgane im Pflanzenreich zur Perzeption 
mechanischer Reize. Leipzig 2. Aufl. 

273) Darwin 1876 zit. in 215. Me Dougal 1896 Ber. Bot. Ges. 14 151. 

Benecke u. Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. II* 23 
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waren, konnte Pitting 269 ) feststellen, daB uninittelbar nacli der 
Reizung die Marken auf * der Konvexseite mit viel grofierer Ge- 
scliwindigkeit anseinanderriicken als vorher; die Verlangerimg kann 
in wenigen Minutea so betrachtlich sein, daB sie, auf die St un de 
berechnet, 50, 100, ja selbst 160 Proz. betragt; sie nimmt also Werte 
an, die an der ungereizten Ranke seibst in 24 Stunden niclit erreicht 
werden, imd es ist dabei einerlei, ob die Ranke jimg oder alt ist. 
Gleichzeitig nahern sich die Marken auf der Uuterseite (Konkav- 
seite) etwas, so daB sicli hier eine absolute Verkurzung von etwa 
1 Proz. pro Stunde ergibt. Schon ,aus diesen Messungen geht hervor, 
daB niclit nur alle Gewebe des gereizten Rankenteils, welche von der 
Aclise (Mittellinie) aus auf der Konvexseite liegen, sondern auch 
nocli ein erheblicher Tail der Ivonkavseite eine Waehstumsforderimg 

erfahrt : mit ande- 
ren Worten, die 
sogenaunte nen- 
trale Linie, die bei 
der Krummung 
sich weder ver- 
bal gert nodi ver- 
kiirztv liegt den 
Marken der Kon- 
kavseite nahe, und 
die Mit tell in ie 
zeigt eine betraeht- 
liche W a chs- 
t u m s s t e i g e - 
rung. Das wire! 
diirch direkteMes- 
sungen an den 
Flan ken, die ja die 
gleiche Verlan ge- 
ning erfahren wie 
die Mittellinie, nur 
bestatigt. 

Nach beendigter Einkrummung folgt zunachst far einige Zeit 
ein Wachstumsstillstand, dann aber beginnt, wie wir gesehen" liaben, 
die Geradstreckung der Ranke. Messungen zeigen, daB dabei die bis- 
herige Konvexseite ganzlich unverandert bleibt, wahrend die Marken 
der Konkavseite ein Wachstum zeigen, das zwar weniger inteusiv ist 
als das der Konvexseite bei der Einkrummung, gegenitber der un- 
gereizten Ranke aber immer noch eine betrachtliche Beschleunigung 
aufweist. Auch jetzt setzt sich die Wachstumsbeschlcunigung bis 
iiber die Mittellinie hinaus fort. Stellen wir diese Verhiiltnlsse gra- 
pliisch dar, so erhalten wir z. B. die Fig. 125. 

Die mitgeteilten Tatsachen zeigen auf das deutlichste, daB der 
gauze auf eine Reizung folgende Bewegungsvorgang recht kompliziert 
ist, denn die Krummung kommt ja niclit durch eine einfache Ver- 
kurzung der beriihrten Stelle zustande, sondern durch eine Wachs- 
tii'msbe schleunigung, die am starksten an der Stelle der Kon- 
vexseite ist, die deni direkt gereizten Ort der Konkavseite gegen- 
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Fig. 125. Graphische Darstellung des prozentisehen Wacbs- 
tums der Ranke von Sicyos angulatus each Fitting 274 ). 
* Beginn der Reizung, j* Krummung beendet, ! Beginn des 
Ausgleiches. 


274) Fitting 1902 Ber. Bot. Ges. 20 373. 
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iiberliegt und sich von da a us auch noch einige wenige Millimeter 
nach oben und un ten fortpflanzt. Es mufi also auf die lie iz- 
aufnahine offenbar eine Iieizleitung folgen, und zwar 
sowohl in der Querrichtung wie in der Langsrichtung der Ranke. 
Dabei ist die Leitung liier ein unentbehrlicher Vorgang ; denn ohne 
Reizleitung von der beriihrten Stelle naeh der Konvexseite kann gar 
keine Reaktion erfolgen. Reizaufnahme, Leitung und Kriimmung 
treten aber hier mit einer Geschwindigkeit ein, die aufierordentlich 
viel groBer ist, als bei irgendeiner bisher besprochenen tropistischen 
Bewegung. — 

V erfolgen wir nun das Wachstum an einer Ranke, die an zwei 
Seiten _ gleichzeitig und gleich stark gereizt wurde, so ergibt sich, 
einerlei, ob es eine nicht allseits oder eine allseits haptotropisch 
empfindliche ist, stets das gleiche Resultat. Die Ranke wachst, 
als ob gar nichts mit ihr geschehen ware; insbesondere 
bleibt das sonst eintretende verstarkte Wachstum aus 27s ). Daraus 
mtissen wir entnehmen, daB das Ausbleiben der Kriimmung bei 
zweiseitiger Reizung nicht etwa darauf beruht, daB — wie man be- 
sonders fiir allseitig haptotropisch empfindliche Ranken hatte ver- 
muten konnen — die zwei Reizungen zu zwei gleichen Reaktionen 
auf den Gegenseiten fuhren. Die zwe'ite Reizung hebt vielmehr den 
Erfolg der ersten auf, und sie tut das sogar noch dann, wenn eine 
Einkrummung schon begonnen hat. Der letztere Dmstand beweist, 
daB durch die Reizung der Oberseite nicht etwa die Reizaufnahme 
auf der Unterseite unmoglich wird; es niiissen also die Storungen 
entweder in der Reizleitung oder in der Reaktion liegenj doch wissen 
wir nicht, velche von diesen Eventualitaten zutrifft. 

Es erttbrigt nun noch, die Bedeutung der Rtickknimmung, die 
sich nach jeder Reizkrummung einstellt, zu besprechen. Sie er- 
folgt ja zweifellos aus inneren Ursachen; sie ist nicht die Edge 
des Kontaktreizes, sondern erst der Reaktion, denn sie tritt, ebenfalls 
unter Wachstuinsbeschleunigung, auch nach jeder rein mecha- 
nisch erzielten Kriimmung auf. Es liegt also nahe, fiir sie ebenso 
den Autotropismus in Anspruch zu nehmen, wie wir das bei der 
Rtickbildung gentropischer Kriimmungen getan haben. Als Ursache 
des Autotropismus haben wir dort das Eintreten einer Kriimmung 
betraehtet. Fitting wies aber nach, daB auch an solchen Ranken, 
die mechanised an der Ausfiihrung der Kriimmung gehindert werden, 
ebenfalls zwei voriibergehende Zuwachsbeschleunigungen auftreten, 
die durch eine Zeit des Waehstumsstillstandes getrennt sind. Einst- 
weilen konnen wir nicht mit Sieherheit sagen, ob der Autotropismus 
bei den Ranken ein anderer ist als bei geotropischer Reizung. Sind 
beide Erscheinungen identisch, dann miifite schon ein Kriimmungs- 
bestreben, eine Spannung, und nicht erst die vollzogene Kriimmung 
die. Ursache des Autotropismus sein. 

Nachdem wir jetzt die Reizbewegungen der Ranken studiert 
haben, die auf einen voriibergehenden Kontakt eintreten, wenden wir 
uns zu den Fragen, die mit dem Umschlingen der Stiitze in der 
Natur zusammenhangen. Die revolutive Nutation der Ranke, der 
noch ahnliche Bewegungen des Stengels zu Hilfe kommen konnen, 
mufi das Aufsuchen der Stiitze erleichtern; man kann sagen, die 


275) Fitting 1903 Jakrb. 38 582. 


23 * 


5. Kapitel. 


356 

Ranke durchsuche ihre Umgebung nach Sttitzen. Komnit ein auf 
Kontakt haptotropisch reagierender Teil der Eanke mit einem festen 
Korper in Beruhrung, so wird durcli die weitergehende Nutations- 
bewegung daftir gesorgt, dab die Bedingungen fur die haptotropische 
Reizung erftillt werden; wie in unseren Versuchen wird die Ranke 
an der Sttitze gerieben. Sie macbt dann so fort eine Kriimmung, 
und durcli diese gelangen neue Rankenteile zum Kontakt mit der 
Sttitze; da sich zudem der Reiz, wie wir gesehen haben, nach beiden 
Seiten auf einige Millimeter ausbreit-et, so hat in kurzer Frist die 
Ranke eine voile Windung ausgebildet, vorausgesetzt, dafi die Sttitze 
nicht zu dick oder zu dtinn ist. Einer dicken Sttitze wird sich die 
Ranke schon anlegen, ehe sie die angestrebte Kriimmung ganz aus- 
ftihren konnte; es wird also eine Spannung entstehen, die sich als 
Druck auf die Sttitze auBert, und diesen kann man leicht demon- 
strieren, wenn man hohle Sttitzen aus Papier verwendet; solche 
werden zusammengedruckt. Auf die erste Windung folgt dann, wenn 
noch eine freie Spitze der Ranke vorhanden ist, eine zweite und 
dritte, weil durcli die Kriimmung immer neue Teile der Eanken- 



Fig. 126. I Ranke, die an der Spitze eine Windung urn, eine 
Stiitze gemaeht hat. Es wird ein Tuschestrieh gezogen, der 
vertikal fiber die Ranke und die Stiitze geht; er beruhrt die 
Ranke in den Punkten 1 und 2, die Stiitze bei 3. Auf der 
Ranke wird auSerdem bei 4 ein Punkt markiert, der von der 
Stiitze noch weit entfernt ist. II Dieselbe Ranke einige Stunden 
spater. Die friiher gebildete Windung in die fldhe geschoben; 
Punkt 4 jetzt der Stiitze anliegend. Nach einer Handskizze 
von Fitting. 


spitze an die Sttitze geftihrt und gereizt werden. Allein es fragt sich : 
wie werden diese Krtimmungen zu bleibenden Umschlingungen, 
da dock auf jede Einkriimmung eine Rtickkrtimmung folgt? Diese 
Rtickkrtimmung laBt sich in der Tat auch an den Ranken beob- 
achten, die eine Sttitze erfafit haben; sie auBert sich in einer Locke - 
rung der bestehenden Windung. Sowie diese aber eingetreten ist, 
kann durch die Bewegung der Ranke oder der Sttitze wiederum ein 
Kontaktreiz ausgelost werden. Denn die Ranke bleibt iange Zeit ftir 
neue Kontaktreize empfindlieh. Der neue Reiz ftihrt dann abermals 
zur Krtimmung und bewirkt so schlieBlich eine dauernde Um- 
schlingung der Sttitze. Solange keine Lockerung der Windung er- 
folgt, ist kein neuer Kontaktreiz moglich, denn der Druck auf die 
Sttitze bietet ja nicht die Bedingungen der Kontaktreizung. Wie 
bemerkt, pflanzt sich der Krummungsreiz von der Kontaktstelle 
nach oben und nach unten fort. Die Basis der Ranke kann nun 
aber aus mechanischen G ran den ikrem Krtimmungsbestreben nicht 
folgen, da sie an der Pflanze und an der Sttitze festgelegt ist. Wenn 
indes die gebildete Windung an der Sttitze sich wieder fockert, dann 
tritt Krtimmung auch an den basalwarts an sie angrenzendenRanken- 
teilen ein, und diese legen sich urn die Sttitze, indem sie die schon 
gebildete, aber gelockerte Windung vor sich her schieben. Ein Blick 
auf die Pig. 126 wird das verstandlich machen. Mit der dauernden 
Pixierung einer Windung an der Sttitze hort dann ein weiteres Fort- 
scbreiten der Krtimmung basalwarts auf. 

Nach Ausbildung bleibender Windungen erlischt in diesen das 
Langenwachstum vollig, es treten indes sowohl in den Windungen 
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wie auch im iibrigen Teil der Ranke eine Reihe von wichtigen Ver- 
anderungen auf. Das Langenwachstum im Basalteil der Ranke kommt 
rasch zum Stillstand, auch wenn sie nock bei weitem nicht die Lange 
erreicht hat, die sie ohne Sttitze erlangen kbnnte. Ferner beginnt 
im Basalteil eine schraubige Einrollung, die ftir die Befestigung der 
Pflanze von grober Bedeutung ist, da durch sie der Pflanzenkorper 
an die Sttitze herangezogen wird. Aus rein mechanischen Grander! 
koimen diese Sehraubenwindungen (vgL Pig. 124 3) nicht alle gleich 
gerichtet sein, sondern es mub mindestens an einer Stelle 
(Pig. 124 TP) eine Umkehr der Windungsrichtung stattfinden; haufig 
findet man sogar deren mehrere. Dab diese Umkehr mechanisch 
notwendig ist, kann man sich an jedem Bindfaden oder Kautschuk- 
schlauch klar machen, den man nach Fixierung an Basis und 
Spitze in Schraubenlinien zu drehen sucht. Die schraubige Ein- 
rollung erinnert an _ die friiher erwahnten autonomen Einrollungen 
alternder Ranken, die keine Sttitze gefunden haben, denn sie kommt 
auch stets durch starker es Wachstum der Oberseite zustande. Dab 
beide Ersclieinungen aber nicht identisch sind, ergibt sich schon 
daraus, dab die Einrollung nach dem Erfassen von Sttitzen auch bei 
solchen Ranken eintritt, die keine Alterseinrollung erfahren (Vitis). 
Die Einrollung nach dem Erfassen der Sttitze kommt nach Pitting 
ebenfalls unter Beschleunigung des Wachstums der Mittelzone zu- 
stande. Die Ursache der Erscheinung ist noch nicht ganz klar. Sie 
hangt jedenfalls nicht etwa mit dem Zug zusammen, dem die Ranke 
unterworfen wird, sondern sie ist irgendwie durch die Sttitzen- 
umschlingung bedingt. Die Ranken von Antigonum leptopus 276 ) be- 
sitzen in ihrem Basalteil mehrere Gelenke und zeigen dementsprechend 
eine Verkiirzung nicht durch schraubige Einrollung, sondern durch 
knieformige Kriimmungen. — Wahrend also eine geotropische oder 
phototropische Krtimmung, ja. iiberhaupt die Mehrzahl der tropi- 
stischen Kriimmungen, die wir bisher betrachtet haben, damit endet, 
dab ein Teil des Organs ungekrtimmt sich in bestimmter Weise 
zum Reiz orientiert, wird bei den Ranken schlieblich das ganze 
Organ gekrtimmt. 

Von weiteren Veranderungen in der Ranke, die eine Sttitze er- 
fafit hat, erwahnen wir noch folgende: nicht selten tritt an dem der 
Sttitze anliegenden oder sogar auch im freien Basalteil der Ranke 
ein bedeutendes Dickenwachstum mit reichlicher Bildung von mecha- 
nischen Elementen auf, das die Ranke funktionsttichtiger macht 277 ). 
Einzelne Ranken scheiden auch Sekrete aus, die ihr Anhaften be- 
fordern 272 ). Wegen dieser und anderer morphogener Erfolge des 
Kontaktreizes vgl. man S. 64. Endlich ist noch zu erwahnen, dab 
die funktionierenden Ranken eine viel langere Lebensdauer aufweisen 
als solche, die keine Sttitze gefunden haben; letztere gehen gewohn- 
lich bald zugrunde, verdorren oder werden abgeworfen. 

Weitere Palle von Thigmotropismus. Thigmotropismus 
findet sich nun aber nicht nur bei den Ranken, die der Pflanze 
als spezifische Kletterorgane dienen, und die in spezieller An- 
passung an diese Punktion ihre frtiheren Funktionen ganz auf- 


276) Goebel 1921 Flora 114 306. 

277) Treub 1882/83 Annales Buitenzorg 3. Ewart 1898 Annales Buiten- 

zorg 15 187. i , : ! I •! I J ! 


358 


5. Kapitel. 


cregeben haben, sondern er tritt aucli als Nebenfunktion an Or- 
gan en auf, die ihre alte Hauptfunktion noch ausuben. Da sind einer- 
seits die Luftwurzeln mancher Kletterpflanzen zu nennen, die man 
geradezn als Wurzelranken 178 ) bezeichnen kann, andererseits die 
Laubblatter, vor allem die Blattstiele 279 ) von Pflanzen der ver- 
schiedensten Eamilien, wie Clematis, Maurandia, Lophospermum, 
Tropaeolum, Solanum jasminoides. Sie umschlingen mit den Blatt- 
stielen Sttitzen, wahrend die Blattlamina eine wohlausgebildete Assi- 
milationsflache darstellt. Bei Fumaria officinalis rankt sogar die 
unveranderte Blattlamina. Aucli Nepenthes ware hier zu erwahnen, 
bei der ein besonderer Teil des Blattes als Ranke funktioniert, 
wahrend ein anderer der Kohlensaureassimilation, ein dritter dem 
Insektenfang dient. 

Am genauesten untersucht 380 ) sind von diesen Objekten die 
Blattstiele von Clematisarten, die insofern von den Ranken ab- 
weichen, als sie all seitig haptotropisch empfindlich sind. Aber 
freilich ist diese Empfindlichkeit in den einzelnen Langslinien ganz 
verschieden; das zeigt sich am deutlichsten bei gleichzeitiger Reizung 
zweier Seiten. Bei Clematis recta und anderen wird durch gleich- 
starke Reizung von Ober- und Unterseite. keine Krtimmung erzielt, 
die Reize heben sich auf; bei Vitalba erfolgt unter diesen Omstanden 
eine Krtimmung nach unten fast ebenso stark, wie wenn die Unter- 
seite all ein gereizt worden ware. Aufierdem bestehen noch Unter- 
schiede insofern, als manchmal die maximale Reizbarkeit in den 
Flanken, manchmal in der Unterseite gelegen ist. — Diese Erfah- 
rungen machen es zweifellos wtinschenswert, die Dorsiventralitat der 
echten Ranken noch einmal grtindlich zu studieren. 

An dieser Stelle ist noch Cuscuta 281 ) zu besprechen. Sie 
hat zwei regelmiiBig abwechselnde Stadien: im ersten ist sie eine 
links windende Pflanze und macht unter der Wirkung der kreisenden 
Bewegung ihres Gipfels steile Windungen, die. sich nur an vertikale 
Sttitzen anlegen ; nach einiger Zeit folgt das andere Stadium, in 
welchem Cuscuta sich wie eine Ranke verhalt und vie! weniger steile, 
aber dichter der Wirtspflanze anliegende Windungen ausbildet; diese 
kommen durch Kontakt mit festen Korpern, aber nicht mit feuchtec 
Gelatine zustande, so daB die Reizbarkeit der Stengel offenbar vollig 
mit der der Ranken {ibereinstimmt; zum Unterschied von diesen be- 
sitzt Cuscuta aber auch im Stadium der Kont-aktreizbarkeit aus- 
gesprochenen Geotropismus und umschlingt deshalb ausschlicBlich 
vertikale Sttitzen. DaB Cuscuta auf Kontakt noch mit der Bildung 
von Haustorien antwortet, sei nur nebenbei bemerkt. 

Auch bei den Insektivoren kommen haptotropische Kriimmuugcn 
vor und spielen eine groBe Rolle. Da aber auf Kontakt vor allem 
nastische Bewegungen erfolgen, soli erst spiiter auf sie eingegangen 
werden. 

Neben diesen Pflanzen, bei denen die haptotropische Befahigung 
eine groBe und leicht verstandliche Rolle im Leben spirit, findet sich 
auffallenderweise die haptotropische Empfindlichkeit bei sehr vielen 


278) Lit. bei Ewart zit. in Aum. 277. 

279) Darwin 1876 zit, in 270. 

280) Stark J922 Jahrb. wks. Bot, 61 126. 

281) Peirce 1894 Ann. of Bot, 8 53: vgl. nueh Spisar .1910 Ber. Bot. 

Ges. 28 329. B 
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Pflanzen, denen sie zweifellos gar nichts niitzt. Diese Tatsache ist 
fiir deszen denztheo r etische Betrachtungen von grofitem Interesse unci 
spricht daftir, daB die Pflanzen bei der Ausbildung ilirer Anpassungen 
bereits existierende Eigen schaf ten nur welter ausbauen. j~Aus- 
nutzungstheorie. Goebel 282 ).] 

Nachdem zuerst von van der Wolk, Wilschke und Figdor 
ftir einzelne Keimpflanzen solche Sensibilitat aufgefunclen war, hat 
Stark. die allgemeine Verbreitung dieser Eigenschaft 283 ) erwiesen 
und die Erscheinung naher verfolgt. Alle von ihm untersuchten 
etiolierten Keimlinge erwiesen sich als haptotropisch. Daneben sind 
aucli altere, grime, am Licht befindliche Stengel, Infloreszenzen, 
Blattstiele, wenigstens haufig ftir Beriihrung empfindlich. Ins- 
besondere bei den Stengeln der Windepf lanzen ist das der Fall, 
ohne daB man wie bei Cuscuta sagen konnte, daB das Winden durch 
die haptotropischen Kriimmungen unterstiitzt wtirde. Halten wir 
uns an die etiolierten Keimsprosse, von denen insbesondere die von 
Agrostemma und von Grasern stark empfindlich sind. Bei ihnen hat 
Stark folgendes f estgestellt : Nach einmaligem oder mehrmaligem 
Streichen einer Flanke mit einem Holzstabchen oder Korkplattchen 
tritt eine Krtimmung ein, die die beruhrte Seite konkav macht. Die 
Reaktionszeit ist auch unter giinstigen Bedingungen erheblich linger 
als bei den Ranken; sie kann aber durch VergrdBerung des Reizes 
weitgehend abgektirzt sein. Eine „Dosierung“ der ReizgroBe lieB sich 
bei diesen Keimlingen in der Weise durchfuhren, dafi eine Flanke 
einmal, zweimal, zehnmal bis hundertmal in gleicher Weise mit dem 
Stabciien gestrichen wurde. Diese „Streichzahl“ gilt als MaB der 
Reizung. Aehnliche quantitative Untersuchungen stehen ftir die 
Ranken noch aus. Es zeigte sich nun, daB die Empfindlichkeit 
individual sehr verschieden ist, daB empfindlich e Keimlinge nach 
einer Streichung reagieren, andere erst auf hohere Streichzahlen 
hin. Je holier die Streichzahl, desto mehr Keimlinge reagieren; nicht 
iminer wird durch hohere Streichzahl eine Reaktion aller erzielt, 
andererseits kann es vorkommen, daB schon nach einer Streichung 
70 Proz. reagieren. Auch die Krtimmung pflegt mit der Streich- 
zahl bis zu einer gewissen GroBe zuzunehmen. Einkrtimmungen 
bis zu einem Halbkreis sind nicht selten. Stets folgt der Einkrtim- 
mung eine Riiekkrummung, die nicht selten iiber das Ziel hinaus 
schieBt, also negativ wird, so daB also erst nach mehrfachem Pendeln 
eine Geradstreckung erfolgt. Das erinnert an die Schilderung des 
autotropischen Ausgleiches geotropischer Kriimmungen, wie sie von 
Baranetzki gegeben wurde, aber von anderer Seite nicht bestatigt 
werden konnte (S. 258). DaB es sich auch hier, wie bei den Ranken, 
um Autofcropismus hancfelt, ist wahrscheinlich, eine andere Deutung 
jedenfalls nicht bekannt. 


282) Goebel 1920 Entfaltungsbewegungen. Jena. 

283) van der Wolk 1911 Proc. Kon. Akad. Amsterdam. Wilschke 

1913 Sitzber. Wien. Akad. 122 I 65. Figdor 1915 Sitzber. Wien. Akad. 124. 
Stark 1916 Jahrb. wiss. Bot. 57 189. Die mitgeteilten Ergebnisse iiber die 
Kontaktreizbarkeifc bei Keimlingen bediirfen fibrigens insofern einer Nachunter- 
suchung, als Stark spater (1917 Ber. Bot. Ges. S5 266) fand, daB manchmal 
durch das Reizen mit dem Holzstabchen ein Wachsuberzug entfernt wird und 
daun die Transpiration so gesteigert wird, daB durch einseitige Erschlaffung und 
Welken der Stengel Kriimmungen erfolgen, die haptotropische Bewegungen vor- 
tauschen. . ^ A: NA-A; 
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Stark 284 ) hat auch eingehend den Brfolg der gleichzeitigen 
Reizung mehrerer Flanken studiert und dabei sehr deutliche Gesetz- 
nmfiigkeiten festgestellt. Zunachst handelt es sich um ungleicli 
Starke Reizung antagonistlischer, d. h. um 180° auseinanderliegemler 
'Flanken. Nehmen wir als Mafistab des Erfolges die Zahl der 
reagierenden Exemplare, so finden wir z. B. fiir eine absolute Dif- 
ferenz der Streichzahlcn von 1, 5 und 10 folgendes: 


Streichzahl Es reagieren 
1:0 78 Proz. 

2:1 55 „ 

5:4 34 „ 

10:9 31 „ 

20:19 0 „ 


Panicumkeimlinge 
Streichzahl Es reagieren 
5:0 92 Proz. 

10 : 5 53 „ 

20:15 31 „ 

50:45 6 „ 

100 : 95 0 „ 


Streichzahl Es reagieren 
10 : 0 90 Proz. 

20 : 10 59 „ 

50 : 40 33 ,, 

100:90 0 „ 


Daraus folgt, daB es auf den absoluten Reizunterschied nicht an- 
kommt. Je starker die Reizintensitat ist, desto wirkungsloser ist 
derselbe absolute Reizunterschied. Wahlt jman aber den relativen 
Unterschied gleich, macht man das Verha.lt n is der beiden Reize 
gleich grofi, so ist der Erfolg ganz unabhangig von der absoluten 
ReizgroBe; z. B. relative! - Unterschied 5: 1. 


Streichzahl 

5:1 

10:2 

20:4 

50:10 

100:20 


Proz. reagieren 
80 
71 
74 
SI 
85 


Die GesetzmaBigkeit, die hier zutage tritt, haben wir als Weber - 
sches Gesetz schon kennen gelernt (S. 271 u. 317). Es gilt nicht ohne 
Schranken. Bei holier Streichzahl und geringem relativen Unter- 
schied versagt es. Die zunehmende Reizmenge wirkt damp fend. 
Noch viel anschaulicher laBt sich diese dampfende Wirkung, diese 
Abstumpfung der Sensibilitat in der Weise demonstrieren, daB 
man zwei antagonistische Seiten gleich stark reizt, und nun unter- 
sucht, wie sich der Reizerfolg einer dritten Flanke gestaltet. Wie zu 
erwarten, nimmt die Zahl der reagierenden Exemplare standig ab, je 
hoher die Streichzahlen auf den antagonistischen Flanken sind. 'Bei 
nur einseitiger Reizung durch 10 Streiehungen reagierten z. B. die 
untersuchten Keimlinge zu 90 — 100 Proz., walirend sic nacii antago- 
nistischer Reizung .mit je 10 Streichen und darauffolgender einseitiger 
Reizung mit ebenfalls 10 Streichen nur noch zu 56 bis 67 Proz. 
reagierten. Wenn aber die Streichzahlen bei der Vorreizung und bei 
der darauffolgenden einseitigen Reizung in demselben Verhitltnis 
stehen, dann ist die Zahl der reagierenden Individuen stets die 
die gleiche, z. B. (Avena): 

Vorreizung Reizung Reag.-Individuen 

10:10 1 ■ 5. ' 30 Proz. 

20 : 20 .10 29 „ 

100 : 100 50 34 „ 

Die Abstumpfung ist aber viel starker, wenn die kompensierende 
Reizung in der Krtimmungsebene erfolgt, als wenn die Krummung 
senkrecht zur Vorreizung stattfindet. — Wunschenswert ware es, 
dieses Gesetz bei denselben Objekten auch in anderer Weise, z. B. 


284) Stark 1916 Jahrb. wiss. Bot. 57 189; 1918 58 459. 
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durch die Grofie des Reaktionserfolges zu priifen. DaB auch bei 
Ran ken das WuBERsche Gesetz Gtiltigkeit hat, iehren schon die 
Versuche Fittings. 

Liegen die gereizten Flanken nicht genau gegentiber, so erfolgt 
eine Kriimmung im Sinne der Resultante, wenn man die beiden 
Krafte nach GroBe und nach Richtung ins ikuge i'aBt. Freilich 
tritt dieses nun schon von Geo- und Phototropismus uns bekannte 
Resultan tengesetz nur dann deutlich hervor, wenn eine grOBere 
Anzahl von Versuchen ausgeftihrt wird, weil beim einzelnen Exemplar 
die Genauigkeit der Einstellung zu wtinschen iibrig lafit 286 ). 

Bei haptotropisch empfindlichen Objekten laBt sich die Ver- 
teilung der Sensibilitat viel leichter feststellen als. bei geo- und photo- 
tropischen. Bei den .Keimlingen der Dikotylen fand Stark die 
ganze Keimachse sensibel, wahrend bei Panicum die phototropisch 
so stark empfindliche Koleoptile haptotropisch sehr wenig reizbar. 
ist. Ueberall aber findet von der berlihrten Stelle aus eine deutliche 
Reizleitung, und zwar sowohl nach unten wie nach oben, statt. Ja 
selbst ausgewachsene und dementsprechend nicht mehr zu hapto- 
tropischen Krtimmungen befahigte Teile nehmen den Bertihrungsreiz 
auf und leiten ihn nach der Wachstumszone. — Die Leitung liber 
eine Wunde weg ist hier aber sehr beschrankt- 286 ). 

Die Empfindlichkeit der etiolierten Keimlinge ist tibrigens eine 
etwas andere als die der Ranken. Denn bei manchen kann auch 
durch Gelatine ein Reiz ausgelibt werden, die ja bei Ranken wir- 
kungslos ist. Nach Figdor 283 ) soil das fiir Asparaguskeimlinge nicht 
zutreffen. — Und selbst ein aufprallender Wasserstrahl erwies 
sich in den Versuchen Starks vielfach als wirksam, wenn er auch 
nicht so deutliche Reaktionen ergibt wie das Reizen mit Holzstabchen. 
Es scheint also, daB diese Keimlinge mehr oder weniger deutlich 
rheotropisch sind, also liber eine Empfindlichkeit verfiigen, die vor 
allem bei den Wurzeln ausgebildet ist. Umgekehrt fehlt den meisten 
Wurzeln eine echte haptotropische Empfindlichkeit vollkommen; es 
werden wenigstens durch Streichen mit dem Holzstabchen keine 
Kriimmungen erzielt, wahrend aufgesetzte Klammern, die einen 
dauernden gleichmaBigen Druck auszuuben vermSgen, allerdings zu 
Einkrlimmungen flihren 287 ). 

Es laBt sich nun nicht mit Sicherheit entscheiden, ob den Keim- 
lingen eine andere Art von Empfindlichkeit zukommt, wie den 
Ranken, oder ob sie neben der echten Kontaktreizbarkeit der Ranken 
auch noch eine Reizbarkeit durch die StOBe des Wasserstrahls be- 
sitzen, die man als Seismotropismus bezeichnen miiBte. 

Was die Ausfiihrung der Kriimmung bei den Keimlingen be- 
trif ft, so erfolgt sie — soweit untersucht — genau so wie bei _ den 
Ranken unter ansehnlicher Zunahme des Wachstums der Mittellinie. 
Auch bei zahlreichen niederen Organism en kommen thigmotropische 
Kriimmungen vor, auf die hier indes nicht eingegangen werden soil 288 ). 

285; Stark 1919 Jakrb. wiss. Bot. 58 475. 

286} Stark 1921 Jahrb. wiss. Bot. 60 67. 

287) Newcomer 1904 Beihefte Bot. Cbl. 17. 

288) Mucorineae: Errbra 1884 Bot. Ztg. 42 497. Trzebinski 1902 
Anzeiger Akad. Krakau. Stiele der FruchtkSrper von Coprinus: Stark 
1916 Anm. 283. Algen: Nordhausen 1900 Jahrb. wiss. Bot. 34 235. Blatt- 
spindeln der Fame, Wurzeltriiger der Selaginellen : Stark 1916 Anm. 283. 
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Blaauwsche Theorie. Bei den Ranken kann die thigmotro- 
pische Kriimmung damit enden, da 6 das ganze Organ eingekriimmt 
wird. Hier liegt also eine Erscheinung vor, die physiologisch und 
biologisch weit von den anderen Tropismen abweicht, die den 
Pflanzen lediglich eine Orientierung im Raum ermbglichen. Allein 
die Rankenbewegungen werden durch die thigmotropisc-hen Be- 
wegungen der Keimpflanzen auf das innigste mit den anderen Tro- 
pismen verbunden, so dab wir sie nicht von ihnen trennen konnen. 
Nun erfolgt aber die Kriimmung nach einem thigmotropischen Reiz, 
wie ausgefiihrt wurde, unter starker Wachstumsbeschleunigung der 
Mittellinie. Es wird also das ganze sich kriimmende Organ hier in 
einen Reizzustand versetzt, der maximal der Beriilirungsstelle gegen- 
iiber ist. Wenn man beim Phototropismus vielfaeh einen solchen all- 
gemeinen Reizzustand leugnet und die Kriimmung gerade dadurch 
zustande kommen lassen will, da!3 jede Seite ihrer Belichtung ent- 
sprechend wachst, so kann eine solche Auffassung heute auf die 
thigmotropischen Krilmmungen nicht iibertragen werden. Hier er- 
folgt nicht die gleiche Reaktion bei einseitiger Beriihrung ein- 
seitig, die bei mehrseitiger Beriihrung mehrseitig oder allseitig 
eintritt. Bei zweiseitiger Beriihrung fell It. die Wachstumsbeschleu- 
nigung vollstandig, eine Ranke wachst so welter, als ob sie nicht 
bertihrt worden ware. Und dock haben wir eine Reizwirkung 
einer solchen zweiseitigen Beriihrung deutlich genug konstatiert 
(vgl. S. 351). Mit anderen Worte-n, die BLA.vuwsche Tropismen- 
theorie laBt sich auf den Thigmotropismus zurzeit nicht iibertragen. 
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Reizbewegungen II. 

Die Nastien 1 ). 

Nastien nennt man, so wurde S. 251 gesagt, Krtiininungen, deren 
Richtung nicht von dem auBeren Reiz. sondern von der Pflanze be- 
stimmt wird. Die Organe, die nastisch reagieren, sind dorsiventra) 
und ihre verschiedenen Flanken verhalten sich demen tsprechend auf 
denselben Reiz verschieden. Die Reizmittel sind die. gleichen wie 
bei den Tropismen, aber der ReizanlaB kann ein ganz andercr sein ; 
nicht nur einseitige Reize wie dort, sondern auch allseitig ein- 
wirkende fiihren hier zu Krilmmungen. 

1. FyktinastiscUe Bewegungen. 

Viele Pflanzenorgane, zumal Laub- und Bliitenblatter, nehmen 
am Abend eine andere Stellung ein, als sie cagsttber innehatten. 
Bliiten- oder Perigonblatter z. B. kriimmen sich bei Tage so, dafi 
die Bliite „gebffnet“ ist; am Abend kommt es durch' eine ent- 

„ . -1 1 Corkens 1896 Bot. Ztg. 54 1. Kniep 1913 Hamlbuch d. Naturw. 

8 281. Jena. .: ; u: V- : ■ 
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gegengesetzte Kriimmung zum „Schliefien“ der Bltite. Ent- 
sprechende Bewegungen treten auch an ganzen Infloreszenzen, so 
namentlich bei den Conipo&iten, ein; sie offnen sich, wenn die Rand- 
bltiten oder alle Bltiten des Kopfchens sich nach aufien kriimmen; 
sie schlieBen sich, wenn diese sich nach innen zusammenneigen. 
Auch bei manchen Laubblattern kann man noch von einem SchlieBen 
und lOeffnen reden, z. B. wenn diese sich der Knospe anlegen und 
wieder abheben, oder wenn sie paarweise mit den Flachen sich an- 
einanderlegen und wieder auseinanderweichen ; in anderen Fallen aber 
wird man den allgemeineren Ausdruck Nachtstellung statt „Schlufl“ 
und T a g stellung statt „Oeffnung“ benutzen, so z. B. bei den Dolden 
von Caucus, die am Abend vertikal abwarts, am Tag aufwarts ge- 
richtet sind. Statt „Nachtstellung“ sagt man auch wohl „Schlaf- 
stellung“, obwohl die in Rede stehenden Bewegungen mit dem 
Schlaf der Tiere gar nichts zu tun haben. Es handelt'sich namlich, 
wie wir sehen werden, durchaus nicht etwa urn Erscheinungen -der 
Ermtidung, sondern urn Bewegungen, die unter Energieaufwand 
von seiten der Pflanze eventuell sogar gegen hohe Widerstande aus- 
geftihrt werden. Sind aber die Schlafbewegungen durch geeignete 
Versuchsbedingungen ganz aufgehoben, so hat das keinerlei schadigen- 
den EinfluJB auf die Pflanze. 

Wenn auch diese Schlafbewegungen der Blatter und Bluten in 
erster Linie durch Licht und Warme bedingt sind, so haben sie doch 
weder mit dem Phototropismus noch mit dem Thermotropismus irgend 
etwas zu tun. Licht und Warme wirken eben bei diesen Kriimmungen 
nicht wie bei den Tropismen deshalb kriimmend, weil sie ein- 
seitig einfallen; wahrend es sich bei Phototropismus und Thermo- 
tropismus urn eine ortlich verschiedene Verteilung von Warme 
und Licht handelt, mtissen diese Faktoren bei den Bewegungen, die 
uns hier beschaftigen, zeitlich variieren. Die Pflanze reagiert also 
auf einen Wechsel in der Beleuchtung, oder auf einen Tem- 
peraturwechsel, und sie reagiert nicht tropistisch, sondern 
nastisch, wenn sie dorsiventral ist, d. h. wenn ihre verschiedenen 
Seiten ungleich auf die Veranderung ansprechen. Man muB also 
die 'Oeffnungs- und SchlieBbewegungen als thermonastische und photo- 
nastische bezeichnen, und man konnte die Auswartskrummung durch 
ein zugesetztes epi-, die Einwartskrummung durch hypo- nalier 
charakterisieren, also z. B. von photoepinastischen und photohypo- 
nastisehen Bewegungen reden. Da in der Natur photonastische und 
thermonastische Bewegungen vor allem mit dem gew&hnlichen „Tag- 
wechsel“ einzutreten pflegen, so kann man sie auch als ,,nykti- 
nastische 11 Bewegungen zusammenfassen. Dieser Name wird dann 
auch Reaktionen,' die auf Feuchtigkeitswechsel eintreten, die hydro- 
nastischen Bewegungen, mit umschlieBen. 

Die thermonastisehen Bewegungen maneher Bliiten 2 ). 
Wird eine Prilhlingsblute (Tulpe oder Crocus) in erhohte Tem- 
peratur, z. B. ins geheizte Zimmer gebracht, so erfolgt sofort ein 
Starke res Wachstum auf der Perigonoberseite, durch das die Bltite 
geoffnet wird. Je nach dem Grad der Erwarmung wird die Oberseite 
verschieden stark konvex werden und damit die Oeffnung der Bltite 
weiter oder weniger weit erfolgen. Eben sichtbare Kriimmungen 


2) Pfeffer 1873 Physiologische Untersuchungen. Leipzig. 
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treten bei Crocus sclion bei einer Temperaturerhohung von einam 
halben Grad auf. War die Temperaturerhohung betrachtlich (z. B. 
von 10° auf 20° 0), so bleibt die Kriimmung bei dauernd gleich 
hoher 'Temperatur keineswegs konstant, sondern es tritt eine B-iick- 
kriimmung, ein SchiieBen ein. Dieses erfolgt bei Tulipa sclion in der 
zweiten Stunde, bei Crocus erst spater. Durch die SchlieBbewegung 
wird aber die Bliite keineswegs wieder in die Stellung gebracht, die 
sie in der Kalte eingenommen liatte, sondern ihre Blatter erreichen 
eine neue Gleichgewichtslage, die der hoheren Temperatur entspricht. 
Hatte man die Temperatur langsam gesteigert, so ware die Oeffnung 
langsamer erfolgt, und es ware auch keine so starke Ueberkriimmung 
eingetreten. 

Will man nun die Ursachen der Kriimmung und der It tick - 
kriimmung ergriinden, so wird man das Wachstum der Perigonblatter 
auf Ober- und Unterseite wahrend dieser Bewegungen mit Hilfe von 
zwei Marken feststellen, deren Distanz mikrometrisch gemessen wird. 
Man bringt die Marken im Basalteil der Blatter an, weil bier das 
starkste Wachstum und die starkste Kriimmung erfolgt. Die Ergeb- 
nisse soldier Messungen sind in Fig. 127 graphisch dargestellt. Es 
zeigt sich, daB bei der Tulpe (Fig. 127 a), die aus 7,5*5 in 26° C 
gebracht wird, sofort mit dem Beginn der Temperaturwirkung ein 
Wachstum der Perigonoberseite einsetzt, das im Verlaufe von etwa 
einer Stunde eine sehr betrachtlich e Verlangerung von etwa 7 Proz, 
ergibt. Gleichzeitig nimmt die Perigonunterseite etwas an Lange ab, 
wahrend die Mittellinie ein Wachstum zeigt, das sowohl gegeniiber 
dem bei 7,5° als auch dem bei 26° C spaterhin stattfindendcn 
ganz betrachtlich beschleunigt ist. In der zweiten Stunde be- 
ginnt dann aber die Perigonunterseite ebenfalls unter betrachtlicher 
Beschleunigung der Mittellinie zu wachsen, und dadurch komnit die 
rtlcklaufige Bewegung zustande. Ein Vergleich der Fig. 127 mit 
Fig. 125 auf S. 354 zeigt sofort, wie aufierordentlich dieser Krtim- 
mungsvorgang in seiner Mechanik der thigmotropischen Bewegung 
bei Eanken gleicht. Der einzige Unterschied zwischen Ranken und 
Tulpenbltiten liegt darin, daB bei der Tulpe die Gegenreaktion der 
Unterseite beginnt, noch ehe das Wachstum der Oberseite in normale 
Bahnen gelangt ist. Es fehlt also der Wadistumsstillstand. den man 
zwischen den zwei Perioden beschleunigten Wachstums bei den 
Ranken beobachtet hat. DaB hierauf kein besonderer Kachdruck zu 
legen ist, zeigt das Verhalten von Crocus (Fig. 127 b), bei dem in 
der Tat der Wachstumsstillstand gerade wie bei den Ranken auf- 
: tritt. Hier erfolgt eben die rticklaufige Bewegung sehr viel spater 
als bei Tulipa, etwa erst nach 3 Stunden. 

Vergleich mit Ranken. Die Aelmlichkeit, die zwischen den 
thermonastischen Bliitenbewegungen und den Ranken bewegungen be- 
steht, wird noch sehr erlidht, wenn man das Verhalten beider Organe 
unter Umst&nden, die ihnen eine Kriimmung nieht gestatten, be- 
obachtet Wxedersheim 3 ) konnte an Bltitenblattern, die mechanisch 
an der Kriimmung gehindert waren, dieselben zwei sukzessiven, durch 
einen Stillstand getrennten Wachstumsbeschleunigungen feststellen, 
wie Fitting bei entsprechend behandelten Ranken (vgl. S. 355). Man 
wird daraus schlieBen miissen, daB auch bei den Bliiten die riick- 


3) Viedersheim 1904 Jahrb. wiss. Bot. 40 230. 
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laufige Bewegung nicht nur nach einer realisierten, sondern anch 
nach einer angestrebten Kriimmung erfolgt E,ine weitere Analogic, 
mit den Rankenbeweg ungen zeigt sich ferner darin, daJB auch wahrend 
der Reizbewegung der Bltiten, sowohl wahrend der Einkrummung 
wie wahrend der Ruckkrtimmung, jederzeit durch Temperatur- 
erhohung ein neuer Reiz ausgelost wird; es findet also eine Reiz- 
gewohmmg gar nicht oder nur ganz allmahlich statt, und tatsachlich 
kann man durch eine geeignete Steigerung der Temperatur die Oeff- 
nungsbewegung stundenlang im Gang erhalten 4 ). 

Die Aehnlichkeit zwischen Ranken und thermonastischen Bltiten 
wird aber schliefilich noch ganz besonders vergroBert durch den 
von Cqrrens 5 ) erbrachten Naehweis, daB die Ranken nach einer 
plotzlichen Veranderung der Temperatur (Abktihlung oder Erwar- 
mung) ganz die gleichen Kriimmungen ausftihren, wie nach einem 
Kontaktreiz; nach Fitting 6 ) ist dabei die Wachstumsmechanik die 



Fig. 127. Wachstum thermonastiseh gereizter Bliiten nach Wiedersheim ,s ). Pro- 
zentisches Wachstum der Oberseite (dicke Linie), der Unterseite (diinne Lime) und 
der Mittellinie (punktiert). a Yon Tulpe Due van Toll nach Ueberfiihrung von 
7,5° C in 26° C. b Von Crocus nach Ueberfiihrung von 9,3° C in 20,8° C. — Die 
Abszisse gibt die Zeifc in Stunden vom Beginn der Eeizung. Die Ordinate gibt 
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gleiche wie bei der Kontaktkriimmung. Diese Empfindlichkeit auf 
einen von der Bertihrung so verschiedenen Reiz ist um so auffallender, 
als die verschiedenen mechanischen Beeinflussungen, wie wir gesehen 
haben, von den Ranken so scharf unterschieden werden. Im tibrigen 
verhaiten sich die Ranken — auch die ausgesprochen einseitig hapto- 
tropisch empfindlichen — auf Kontaktreiz doch immer ausgesprochen 
tropistisch, auf W&rmereiz (und ebenso auf chemischen Reiz, 
V erwundungsreiz) dagegen nastisch. Es tritt namlich auf Er- 
w a r m u n g~ wie .auf Abkiihlung die Einkrummung immer in 
gleieher Richtung ein 5 ), stets wird die Unterseite konkav, 
indem sich die Ranke, von der Spitze aus beginnend, einrollt. Dieser 
Erfolg zeigt sich sowohl, wenn die Temperatur der Ranke durch 
Warmeleitung allseits gleieh verandert wird, als auch dann, wenn 
einseitige Strahlung die Ranke von einer beliebigen Seite aus 
trifft. Man muJJ also annehmen, dab jede Erwarmung an alien 


4) Jost 1898 Jahrb. wiss. Bot, 31 345, 

5) Cqrrens 1896 Bot. Ztg. 54 1. 

6) Fitting 1903 Jahrb. wiss. Bot. 38 545. 
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P unt ten der Ranke die gleiche Teniperatur erhehung lier- 
vorruft; dann ist aber der Erfolg, die bestiimnt und stets gleicli 
gerichtete Krtimmung, durch die physiologisclie Dorsiventralitat der 
Ranke bedingt. Dabei ist in hohem Grade auffallend, da8 auch die 
bei Kontaktreiz allseits haptotropisch empfindlichen Ranken auf 
Warmereiz immer nur die Unterseite konkav werden Iassen. Das 
beweist, dafi auch diese Ranken eine gejwisse Dorsiventralitat besitzen. 

Ueber all diesen Analogien darf man aber die llnterschiede nicht 
vergessen, die zwischen Ranken- und Bltitenbewegungen bestehen. 
Diese treten uns deutlich vor Augen, wenn wir die Wirkung einer 
Abktihlung auf die Perigonblatter betrachten. Abktihlung wirkt nam- 
lich bei Bltiten gerade umgekehrt wie Erwarmung, sie fordert das 
Wachstum der Perigonunterseite und fiihrt. so zum Schlufi der Bltite. 
Bei Ranken aber, selbst bei den sogenannten allseits haptotropisch 
empfindlichen, bewirkt Temperature rliohung die gleiche Einkrtim- 
mung wie Abktihlung. Von der Krtimmungsrichtung abgesehen, ist 
aber bei den Bliiten nach Abktihlung die Reizbewegung von gleicher 
Art wie nach Erwarmung; die Krtimmung erfolgt unter verstarktem 
Wachstum der Mittellinie. Das geht z. B. aus den folgenden Zahlen 
hervor, die Pfeffer 7 ) ftir das Wachstum der Mittellinie von Crocus 
mitgeteilt hat; sie igeben die prozentische Verlangenmg pro Stunde an. 



In 17—18° C 


In 7 — ?V 9 0 C 



4p. m.— 9 a. m. 

9 a. m. —12 

Erste j 

halbe Stunde 

Zweite 

halbe Stunde 

j Weitere 

3 Stunden 

Crocus 1 

a 0,64 

0,70 

4,65 

1.87 

0,41 

Crocus 2 

0,67 

0,74 

6,21 

3,27 

0,34 


Ob bei fernerhin konstanter niedriger Teniperatur eine Oeff- 
nungsbewegung, also eine autotropische Gegenwirkung eintritt, ist 
nicht bekannt; ihre Existenz ist aber sehr wahrscheinlich. 

Blicken wir zurtick, so haben wir konstatiert, daB der Akt des 
Teniperatur wechs els das mittlere Wachstum der Perigonblatter 
ganz bedeutend tiber die GrbBe treibt, welche es bei Konstanz 
der betreffenden Temperatur auf die Dauer besitzt- Es kann sogar 
eine Temperatur, die so hoch oder so niedrig ist, daB sie auf die. 
Dauer das Wachstum sistiert, im Moment der Einwirkung dock eine 
Wachstumsbeschleunigung bewirken 8 ). Diese Beschleunigung erfolgt 
einseitig und zwar, je nachdem es sich urn Abnahme oder Zxmahtoe 
der Temperatur handelt, auf der Unter- oder auf der Oberseite des 
Perigons. Bei starken Reizen geht sie tiber ihr Ziel — die neue 
Gleichgewichtslage — hinaus, und dann wird sie durch eine zweite, 
auf der Gegenseite einsetzende Zuwaehsbewegung zurtickreguliert. 

Nyktinastische Bliiten. Bltiten wie die von Crocus und Tulipa 
konnen in der Natur im Laufe eines Tages rnehrfach gebffnet oder 
geschlossen gefunden werden. Die Bltiten und die Blutenteile von 
Anemone nemorosa dtirften ihnen anzuschlieBen sein 9 ). Die groBe 
Mehrzahl der Bltiten aber, die nicht auf die oft starken Schwankungen 


7) Pfeffer 1875 Periodische Bewegungen. Leipzig. 

8) Borgersteik 1902 Bewegungserschpinungeu der Perigonblatter von Tulipa 
und Crocus. Jahresber. Erzherzog-Rainer-Gymnasium, Wien. 

9) Londegardh 1916 Jahrb. 57 80. 
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unterworfene Temperatur reagieren, sondern vom Liehtwechsel allein 
oder von Licht und Temperatur beherrscht werden, zeigen ihre 
Oeffnung wie ihren Schlufi mehr oder minder test an eine gewisse 
Tageszeit gebunden; so konnte Linne seine „Blumenuhr“ her- 
stellen, die freilich von meteorologischen Verhaltnissen weitgehend 
verandert wird und deslialb keinen Anspruch auf irgendwelche Ge- 
nauigkeit macht. — Wir haben zunachst solche Bit! ten zu unter- 
scheiden, die sich mehrfach offnen und schlieBen, daneben andere, 
die nur eine einmalige Oeffnung erfahren, auf die dann Absterben 
erfolgt.. Zweitens konnen wir die Bliiten in zwei Kategorien bringen, 
die freilich nicht scharf voneinander getrennt sind: die Tagbliiher 
und die Eachtbliiher. Erstere offnen ilire Bliiten zumeist in den 
ersten Tagesstunden, eventuell schon vor Sonnenaufgang, letztere 
bltthen am Abend^ oder gar erst in der Nacht auf. Typische Nacht- 
bltiher sind die „Konigin der Nacht“ (Cereus grandiflorus), die Nacht- 
kerze (Oenothera), manche Nelken- und Tabakgewachse. Typische 



Tagbliiher sind die Oxalisarten und die Compositenkopfchen. Viele 
Tagbliiher schlieBen sich dann mit Verringerung des Lichtes, also 
gegen Abend, wahrend Nachtbliiher durch Zunahme der Beleuch- 
tung zum Schlufi gezwungen werden. 

In der Regel aber begegnen wir bei diesen Bliiten nicht nur 
solchcn einfachen Wirkungen eines Lichtwechsels. Vielmehr hat 
namentlich Oltmanns 10 ) gezeigt, dafi auch durch das Licht ein 
SchlieBen, durch die Verdunklung ein Oeffnen der Bliiten herbei- 
gefiihrt werden kann. Wahrend bei der ersten Wirkung des Be- 
leuchtungswechsels es sich offenbar um die Reizwirkung des Ueber- 
gangs handelt, sprechen wir jetzt. von einer Reizwirkung, die durch 
die lange Dauer oder die hohe Intensitat des Reizes, vielleicht, 
auch — was noth niilier zu untersuehen ware — durch die „Reiz- 
menge“ bedingt ist. Den „Lichtschlufi“ sieht man besonders deut- 
lich bei manchen Compositen, z. B. bei Tragopogon, die „Dunkel- 
offnung" bei den Nachtbliihern. Aher auch in den Fallen, wo das 


10) Oltmanns 1895 ISot. Ztg. 53 31. 
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Licht nicht direkt zum Schliefien ftllirt oder die Dunkelheit zum 
Oeffnen, da bemerkt .man doch, daB langere Beleuciitung sehr zum 
SchlieBen nach Verdunklung, lange Verdunklung zum Oeffnen nacb 
Beleuciitung pradisponiert. 

Aller Wahrscheinlichkeit nach vollziehen sich diese photonasti- 
schen Bewegungen der Bliiten in gleicher Weise wie die thermo- 
nastisehen, d. h. also unter Waclistumsbeschleunigung der einen 
Seite, bei gleichzei tiger Steigerung des Gesamtwachstums. 

Laubbliitter. N yk tinas tische W a c h s t u m s b e w e g u n g e n 
finden sich ferner an 'einer groBen Anzahl von Laubblattern bei 
Pflanzen der verschiedensten Familien, z. B. Alsineen, Compositen, 
Solaneen, Balsaminaceen etc. 11 ). Die in der Regel ungeteilten Blatter 
sind bei Tag ungefahr horizontal ausgebreitet und stellen am Abend 
durch eine Eriimmung im Blattstiel oder an der Basis der Blatt- 
lamina ihre Flaehe lotrecht. Dabei tritt entweder eine Senkung 
der Blatter am Abend ein (Amarantus, Fig. 12S, Impatiens, Poly- 
gonum convolvulus, Sida Napaea) oder eine Erhebung, die mit 
einem Anpressen an die Knospe verbunden ist (Chenopodium, Bras- 
sica, Polygonum aviculare, Stellaria, Linum). DaB die Uisache diese r 
Bewegungen im Lichtwechsel liegt, laBt sich fur manche Blatter 
sehr leicht nachweisen; bei Impatiens z. B. kann man mitten .am 
Tag durch eine Verdunklung eine ganz betraehtliche Senkung er- 
zielen. Erhellung soil hier nach Pfeffer 1 - ) nicht wie bei den eben 
erwahnten Bliiten den umgekehrten Effekt haben wie Verdunklung, 
sondern sie soli ebenfalls zu einer Senkung fiihren; freilich ware 
dann hier die Reaktionszeit eine sehr grofie, so daB die Wirkung 
der morgendlichen Beleuchtung sich erst am Abend geltend machen 
soli, wo sie von der Verdunklung untersttitzt wird. Ob es Laub- 
blatter gibt, die sich genau wie die Oxalis- oder Compositenbltiten 
verhalten, wissen wir nicht — auch ist noch nicht niilicr untersucht, 
ob, wie bei Tulpe und Crocus, auch Tern per a turschwank ungen 
die nyktinastischen Wachstumsbewegungen von Laubblattern hervor- 
rufen konnen. 

Ueber die Mechanik der Eriimmung wissen wir durch die 
Messungen Pfeffers 7 ) und Wiedeksheims 3 ) Bescheid. Die Akiclis- 
tumsverteilung entspricht vollig der bei tliermonastischen Bliiten, 
Bei Impatiens parviflora z.B. folgt einer Verdunkelung desBIattes um 
die Mittagszeit eine starke Waclistumsbeschleunigung der Oberseite. 
Nach einem Wachstumsstillstand kommt dann ungei'iihr 2 iStunden 
nach Beginn der Verdunklung eine Beschleunigung der Unterseite. 
Hat das Wachstum der Oberseite das Blatt in eine gesenkte Lage 
gebraeht, so hebt es sich jetzt wicder durch das Wachstum der 
Unterseite, ohne indes die Lichtstellung wieder ganz zu erreichen. 
DaB beide Bewegungen mit einer Waclistumsbeschleunigung der 
Mittelzone verbunden sind, bedarf kauin noch der Erwiihnung. 

Die bisher genannten nyktinastischen Laubbliitter fiihren ihre 
Schwingungen nur so lange aus, als sie wachsen. Die Amplitude 
der Bewegungen nimmt mit dem Alter des Blattes naturgemiiB ,ab. 
Andere Blatter behalten die nyktinastischen Bewegungen auch im aus- 


11) Batalin 1873 Flora 56 450. 

12) Peeffee 1907 Unters. fiber d. Entstehung d. Schlafbeweg. d. Blattorg. 
Abh. Kgl. sachs. Ges. d. Wiss. 30 259. 



gewachsenen Zustande bei ; wie zu erwarten, sind das die dureh den. 
Besitz von , ? Gelenken u ausg ezeichn eten . Die besondere Befahigung 
zu V ariationsbewegungen haben win ja sell on bei der Besprechung 
von Photo- und Geotropismus bei den Gelenken kennen gelernt. Nicht 
alie ?> aber doch die meisten gelenkfiihrenden Blatter machen nykti- 
nastische Bewegungen ; so zahllose Leguminosen, viele Oxalideen 
und -Marantaceen, einzelne Euphorbiaceen (Phyllanthus), Zygophvlleen 
(Porliera), Hydropteriden (Marsilea) u. v. a. 13 ). In den meisten 
Fallen ist bei der Ausfiihrung der Bewegung nicht nur ein Gelenk, 
sondern es sind mehrere tatig; bei einern doppelt gefiederten Blatt 
z. B. findet sich eines an der Basis des Blattstieles, je eines an den 
Basen der sekundaren 
Blattstieleund wieder- 
um je eines am Grunde 
der' einzelnen Blatt- 
clien. Wen n diese alle 
zusammenwirken, so 
macht das Blatt eine 
kompli z i er te B ewe- 

gun g (lurch. Bei Mi- 
mosa pudica z. B. bil- 
det in Tagstellung der 
Hauptblattstiel mit 
deni Stengel nach auf- 
warts einen spitzen 
Winkel von etwa 60°; 
sekimdare Blattstiele 
sind zwei Paare vor- 
lianden. von denen das 
basaie ungefalrr recht- 
winklig voin Prim&r- 
stiel abspreizfc , w&h- 
rend die beiden api- 

kaleil, nach VOIII ZU- Fig, X29. 1 Desmodium gyrans in Tagstellung. II Das- 
sammenneigend, etwa selbe in Nachtstellung. Ill Coronilla rosea in Schlaf- 
einen Winkel von 90° stellung. Nach Darwin, Bewegungsvermogen (18S1). 
miteinander 

die Blattchen endlich stehen horizontal ausgebreitet und bilden 
in ihrer A usbreitungsebene Winkel von 90° mit den sekun- 
daren Blattstielen. Ganz anders sieht das Blatt in der Nacht- 
stellung aus: der Primarblattstiel hat sich um i 80 — 100° abwarts 
gesenkt. Die 4 sekundaren Stiele haben sich vorwarts bewegt, so 
dab sie untereinander parallel in der Verlangerung des Hauptblatt- 
stieles stehen. Die Blattchen haben sich aufwarts bewegt und be- 
rtthren sich paarweise mit ihren Oberseiten; sie haben aber gleich- 
zeitig eine kleine Drehung erfahren und bilden jetzt nach vorn 
einen spitzen Winkel mit dem Sekundarstiel ; die basalen decken 
dabei die apikalen dachziegelartig. Ein ungefahres Bild der Tag- 
und Nachtstellung gibt Fig. 136: S. 385. Bei den meisten Pflanzen 
treten nur die Bewegungen derjenigen Gelenke deutlich hervor, 

13) IIansgieg 1893 Physiologische und phykophytologische Untersuchungen. 
S. 131. ' Frag. Goebel 1920 Die Enfcfaltungsbewegungen. Jena. 

Bene eke u, Jost, Pflanzenphysiologie. Bd. II. 24 
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die unmittelbar die Blattchen tragen ; es kdnnen die Blattchen dann 
bei Nacht- nach oben gewendet werden, wie bei Mimosa, oder nacli 
unten, wie bei vielen anderen Pflanzen. Ganz ahnlich wie bei der 
Mimose verhalten sich die Blattchen bei Albizzia, bei Hippocrepis, 
auch bei Coronilla (Fig. 129 III); nur legen sie sich im letzteren 
Fall nach r tick warts anstatt nach vorwarts zusammen. Bei Tri- 
folium wird das Endblattchen einfach gehoben, die Seitenblattchen 
heben sich und drehen sich dabei um 90°. — Fine einfache Abwarts- 
kriimmung im Gelenk finden wir bei Robinia, Amicia, Phaseolus 
und bei Desmodium gyrans (Fig. 129 I und II); bei Phyllanthus 
tritt zu der Krtimmung nach unten noch eine Drehung hinzu, so 
daB sich in der Nachtstellung die Blattchen eines Paares mit den 
Oberseiten beriihren. Bei all diesen Verschiedenheiten, die sich 
durch Anftihrung weiterer Beispiele 13 ) noch betrachtlich steigern 
lieBen, bleibt den Nachtstellungen als gemeinsamer Zug die vert-i- 
kale Lage der Blattflache. 

Die Einwirkung einer einmaligen Verdunkl ung hat Pfef- 
fer 12 ) an Blattern untersucht, die zuvor langere Zeit einer an- 
dauernden Beleuchtung ausgesetzt waren (vgl. S. 376); sie fallt bei 
verschiedenen Laubblattern nicht gleich aus. Wahrend Phaseolus 
iiberhaupt nicht nennenswert reagiert u ), werden arnlere Pflanzen 
zu einer Bewegung (Hebung oder Senkung) veranlaBt, die unter alien 
Umstanden eine transitorische ist, die. also auch bei andauernder 
Verdunklung ungefa.hr zu der Lage zurilckfuhrt, die zuvor am Licht 
eingenommen war. Die Zeitdauer eines einzigen sole-hen Hin- und 
Herganges ist aber wieder spezifisch ganz verschieden ; sie ist z. B. 
ziemlich groB bei Albizzia. — Auf Erhcllung reagieren alle nykti- 
nastischen Laubblatter mit Variationsbewegung, doch bestehen auch 
hier wieder Unterschiede, vor allem in der Keaktionszeit. Wahrend 
bei Albizzia und Verwandten die Reaktion rasch eintritt, braucht 
sie bei Phaseolus viele Stunden. 

Aus dem Gesagten folgt, daB die in der Natur ausgefiihrten 
nyktinastischen Bewegungen ganz verschiedene U.rsachen haben. Bei 
den Blattchen von Albizzia, Mimosa und Oxalis ist Erhellung und 
Verdunklung in gleicher Weise an ihrem Zustandekommen beteiligt, 
wahrend bei Phaseolus die abendliehe Senkung des Blattes und bei 
Mimosa die abendliehe Senkung des primaren Blattstiels Iediglich 
eine spat eintretende Folge der Beleuchtung am Morgen darstellt. 
Zwischen den beiden zuletzt genannten Pflanzen besteht dann noch 
ein Unterschied insofern, als bei Phaseolus, wie bemerkt, die Ver- 
dunklung am Abend ganz ohne EinfluB ist, wahrend sie bei Mimosa 
der angestrebten Senkung entgegenarbeitet. Fiir Mimosa verdient 
noch hervorgehoben zu werden, daB der Blattstiel und die Blattchen 
auf den gleichen Reiz ganz verschieden reagieren. — 

Wie zu erwarten, fehlt den durch Gelenke beweglichen Blattern 
auch das Reaktionsvermogen auf Tcmperat urftndenmgen nicht: 
es ist indes nicht tiberall so leicht nachzuweisen wie bei Oxalis 15 ). 
Wenn es aber wie bei Mimosa, Albizzia lophantha und Phaseolus 
multiflorus gelingt, gut reagierende etiolierte Bliitte-r bei AusschluB 

14) So nach Pfeffer 1907 fit) 351 (zit. in 12). Lepeschkin 1907 (Bcik. 
Bot. Cbl. 24 I 308) findet nach Verdunklung eine Be nku ng, ohne diose 
Differenz gegen Pfeffers Angaben hervorzuheben. 

15) Brenner 1916 Svensk. Bot. Tidskr. 10 374. 
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von Licht zu erzielen, so macht der Nachweis von Bewegungen nacb 
Temperaturschwankungen keine Schwierigkeiten ; es laJBt sich viel- 
melir zeigen 16 ), daB eine Zunahme der Temperatur wie eine Zu- 
nahme der Beleuchtung, Abktihlung wie Verdunklung wirkt. Die 
Sadie kompliziert sich jedoch dadurch, daB eine rasche Temperatur- 
steigerung, bei der es anch auf die absolute Hohe der Temperatur 
ankommt (ca. 30° C) 17 ), ebenfalls zum „SchlieBen“ der Blattchen 
f till rt. Es fragt sich nun, ob dieses Schliefien durch rasche Er- 
warmung wirkiich identisch mit dem SchlieBen durch Abkdhlung 
oder Verdunklung ist, Oder ob es nur auBerlich damit ilberein- 
stimmt. DaB das letztere der Fall sein diirfte, lehren uns Pflanzen 
wie Eobinia und Phased us, die auf starke Erwarmung lxin nicht der 
Schlafstellung sich nahern, sondern durch f ortgesetzte Erhebung 
der Blattchen Stellungen gewinnen, die den in zu in tens i vein Licht 
anftretenden gleichen. Wir haben diese auf S. 308 speziell bei Eobinia 
besprochen und als phototropische Eeaktion gedeutet; es soli aber 
hier nicht unerwahnt bleiben, daB manchmal diese „Profilstellung“ 
bei Eobinia im Freien nicht die Beziehungen zum Licht aufweist, 
die sie als phototropische Eeaktion haben miifite, so daB wir 
vermuten, die „ProfilstelIung“ von Eobinia sei vielleicht von der 
Licht rich t ung ganz unabhangig und nur die Folge einer zu liohen 
Temperatur oder einer zu hohen Lichtintensitat. Nach den Unter- 
such ungen von Kosanin 17 ) kann an der Bichtigkeit dieser Auf- 
fassung kein Zweifel mehr bestehen. — Der durch Warme -oder 
Licht herbeigeiuhrte Zustand wird als „Tagesschlaf“ bezeichnet; 
eine entsprechende Erscheinung ist zwar bei den Laubblattern ohne 
Gelenk anscheinend nicht beobachtet, wohl aber bei manchen Bliiten 
(vgl. S. 367). Wie dort, so verdient auch hier die Erage untersucht 
zu werden, ob die Lichtmenge und die Warmemenge oder .ob 
vor allem die Intensity ten maBgebend sind. 

Fragen wir nun nach den mechanischen Ursachen der nykti- 
nastischen Bewegungen an Gelenken, so haben wir zunachst hervor- 
zuheben, daB die Kriimmung ohne jedes Wachstum erfolgt, denn 
nach Ausftihrung zweier entgegengesetzter Bewegungen hat das Ge- 
lenk sich absolut nicht verlangert 7 ), Wir haben es also hier nicht 
mit Nutationsbewegungen, -sondern mit Variationsbewegungen zu tun. 
In jugendlichen Gelenken findet freilich auch Wachstum statt. Eine 
Langenanderung der einen Gelenkhalfte durch osmotische Wirkung 
konnte nun ebensogut durch Vertoderung des Turgordruckes, wie 
durch Veranderung der Festigkeit der Zellwand zustande kommen, 
Tatsachlich kommt aber eine Veranderung der elastischen Eigen- 
schaften der Zellhaut nicht in Betracht 18 ), und es bleibt somit nur 
zu erortern, welche Aenderungen im Turgordruck in beiden Gelenk- 
halften eine Kriimmung nach sich ziehen konnen. Sicheres ist nicht 
bekannt ; folgende Moglichkeiten liegen vor: 

1) Der Turgordruck steigfc in der kotivex werdenden Gelenkhalfte. 

2) Er sinkfc in der konkav werdenden, 

3) Be ides tritt zugleich ein. 


16) J'ost 1898 Jahrb. wiss. Bot. 31 345. Pfekfer 1915 Abh. Kgl. sachs. 
Akad. d. Wiss. Fig. 25 A— B. 

17) Kosanin 1905 Einfl. von Temp. u. Aetherdampf auf die Lage der 
Laubblatter. Diss. Leipzig. 

18) Lepeschkin 1909 Beili. Bot. Cbl. 24 I 317. 
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4) In beiden Haifteu tritt eine gleichsinnige, aber ungleich grofie Verande- 
rung des Turgordruckes ein. 

5) Die gleichsinnige Veranderung erfolgfc in beiden Halften ungleich schnell, 
erreicht aber schlieBlich denselben Wert. Wean letzteres eingetreten ist, muB 
also das Geienk wieder geradegestreckt sein. 

Als Mittel, um zwischen diesen MogJichkeiten eine Entscheidung herbei- 
zufuhren, bot sich zunachst die Untersuchung der Biegungsfahigkeit. Schon 
Brucke 19 ) hat gezeigt, daB in den Gelenken nach Verdunklung die Biegungs- 
fahigkeit vermindert wird. Er benutzte zu ihrer Bestimmung einfach das statische 
Moment des Blattes und verfuhr z. B. fur das Primargelenk der Mimose folgender- 
maJSen: Er neigte eine Pflanze vorsichtig so lange, bis ein bestimmter Blattstiel 
horizontal stand, also bis das Blattgewicht den maximalen Druck auf das 
Primargelenk ausubte ; dann wurde der Winkel des Blattstieles mit dem Stamm 
gemessen (a). Nun wurde die Pflanze um etwa 180° gedreht und, wenn der 
Blattstiel wieder horizontal stand, abermals der Winkel (a') mit dem Stamm ge- 
messen. Die Differenz dieser Winkel (a— a') gibt nun .ein MaB fur die 
Biegungsfahigkeit des Gelenkes, denn mit der Abnahme der Biegungsfahigkeit 
nimm t diese Differenz ab. Brucke fand in zwei Versuchen mit der Mimose 
diese Winkeldifferenz am Abend ebenso groB wie am Morgen oder am Naeh- 
mittag, in zwei anderen Versuchen aber betrachtlich kleiner (12° statt 21° und 
15° statt 27°). Pfeffer 7 ) fand bei Phaseolus am Tageslicht 18 — 20°, im 
Dunkeln 9—10° und konstatierte auch bei vieien anderen Pflanzen eine abendliche 
Abnahme der Biegungsfahigkeit. — DaB die Abnahme der Biegungsfahigkeit eine 
regelmaBige Erscheinung bei der Einnakme der Nachtstellung ist, wurde zunachst 
von Schwendener geleugnet. Spater hat auch Wiedersheim einzelne Er- 
fahrungen gemacht, die dagegen sprecheu, und schlieBlich gab Pfeffer zu, 
daB zweifellos die Nachtstellung ohne solche Aenderung der Biegungsfahigkeit 
zustande kommen kann 20 ). Man wird sich vorstellen durfeu, daB die ailgemem 
am Abend eintretende Zunahme der Gewebespaimung, die ihrerseits eine Folge 
der Transpirationsverminderung sein durfte, sich auch in den Gelenken geltend 
macht, ohiie daB sie gerade uotig ist fur das Eintreten der Schlafstellung. — 
Eine bestimmte SchluBfolgerung fiber die Meehanik der Geleukbewegung laBt 
sich zurzeit aus den mehr negativen Ergebnisseii dieser Untersuchungen nicht 
ziehen. 

Aehnlich steht es mit einer zwelten Methode der Untersuchung, von der 
man eine Zeitlang einen bestimmten AufschluB envartet hatte. Pfeffer ent- 
fernte an einem Primarblatt von Phaseolus die obere Halfte des Gelenkes, an 
einem anderen die untere Halfte, und er befestigte dann die Blatter an einem ge- 
eigneten Dynamometer, an dem die Druckwirkung des sich expandierendeu Ge- 
lenkes abzulesen war. Das Resultat, zu dem diese Versuche ffihrfcen, war ein sehr 
bemerkenswertes : es reagierten namlich beide Gelenkhalften ganz gleich ; auf 
Verdunklung fand Expansion, auf Erhellung Kontraktion in jeder .Gelenkhiilfte 
statt. Die Bewegungen, die ein Blatt mit nur einer Gelenkkalfte ausfuhrt, fallen 
demgemaB der Richtung nach gerade entgegengesetzt aus, je nachdem die obere 
oder untere Halfte des Gelenkes erhalten ist. Ein Blatt mit oberer Gelenkhiilfte 
wird sich bei Verdunklung senken, bei Erhellung heben ; ein Blatt unit unterer 
Gelenkhiilfte muB sich im Dunkeln heben, am Liehfe senken. Auch diese Ver- 
suche waren von anderer Seite mit entgegengesetztem Erfolg wiederholt warden 31 ). 
Alleia Wiedersheim 20 ) zeigle, daB, wenn die Operation riehtig ausgefiihrfc wird, 
sie in den meisten Fallen zu dem Resultat ffihrfc, das Pfeffer erhalten hat. 
Lepeschkin 18 ) hat das spater bestatigt. — Aus den Ergebnisseii dieser Ver- 
suche hatte Pfeffer geglaubt, den SchluB ziehen zu dfirfen, daB die funfte 
der oben genannten Moglichkeiten zutreffe, d. h. daB bei der Schlafstellung eine 
Zunahme des Turgordruckes in beiden Gelenkhalften eintrete, in der oberen 
jedoch schneller. Es ware dem nach nicht nur die Schlafstellung selbst, sondern 
auch die frfiher oder spater dieser folgende Gegenreakfcion durch die Verdunklung 
direkt bedingt. Wenn wirklich eine derartxge Veranderung in den Gelenken 
stattfande, so konnte sie nur unter Abnahme der Biegungsfahigkeit eintreten. 
Da aber eine solche nach den neueren Erfahrungen nicht burner ein tritt, so 
verlieB Pfeffer spater seine erste Erklarung, und gab zu, daB die nyktinastischen 


19) Brucke 1848 Arch. f. Anat. u. Physiol. (Ostwalds .Klassiker No. 95.) 

20) Schwendener 1898 Sitzber. Berlin 176, Wiedersheim 1904 Jahrb. 
wiss. Bot, 40 '230. Pfeffer 1911 Abb. Kg 1 . Ges. Leipzig 32 163. 

21) Schwendener 189 S zit. in 20. Jost zit. in 16. 
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Beweguiigen liormaler - 2 ) Gelenke dadurch zustaude kommen konnen, daft die 
Ex pa nsio n sk rat fc m den antagonistisehen Gelenkhalften sick in e utgege 1 1 geset ztem 
bin ne andert. Gas hat ten andere Autoren schon friiher vermutet. 

... Eepeschkin aber, der,^ wie erwahnt, die pFEFFERschen Resektionsversuche 
bestatigt hat, schiient aus seinen Untersuchungen auf eine Zunahme des Turgor- 
druckes, die bei \ erdunkiung in beiden Gelenkhalften ungleich stark erfolgen 
soil. Da dieser Autor zugleich eine .Erklarung fiir die Zunahme des Turgor- 
driiekes bei y erdunkiung gibt, so miissen wir auf seine Ausfuhrungen etwas naber 
eiugehen. Lepeschkin geht von der Tatsache aus, die von ihm selbst und von 
Trondle y 3 ) entdeckt worden ist, dab das Licht die Permeabilitat des Proto- 
plasmas fur gewisse Salze, z. B. fiir Salpeter, betrachtlich steigert. Er zeigt, 
dab das auch in den Gelenken photonastischer Pflanzen der Fall 1st und dab 
aueh umgekehrt durch V erdunkiung eine Abnahme der Plasmapermeabilitat 
naehzuweisen ist. Mit diesen Aenderungen der Permeabilitat bringt er daun die 
Aenderungen des Turgordruekes in Zusammenhang : er nimmt an, dab eine Ver- 
grofierung der Permeabilitat eine Abnahme, eine Verkleinerung eine Zunahme des 
Turgordruekes bedinge. Auf Grund vou Beobachtungen und Rechnungen, die 
bier irn einzelnen mcbt initgeteilt werden konnen, kommt er dann z. B. fiir 
Pkaseolus zu folgenden Werten des osmotischen Druekes (in Atmospharen) : 


Gelenkhalfte 


foben 

junten 


im Licht im Dunkeln 
11,3 15,5 

11,7 13,4 


Wenn diese Werte sic her waren, dann konnte man nicht mehr daran 
zweifeln, dab Lepeschkins Auffassnng bewiesen sei. Tatsacblicb sind aber 
die an den Beobachtungen anzubringenden Korrekturen so grob und die Rech- 
nuiigeii so kompliziert, dab man die gute Uebereinstimmung der Resultate nicht 
begreiffc,. Auberdem hat Pfeffer 20 ) gegen die Erklarung Lepeschkins mit 
Recht eingewendet, dab zwar bei Zunahme der Permeabilitat die Abnahme des 
Turgordruekes leicht verstandlich sei, nicht aber umgekehrt auch die Turgor- 
zunahme bei Permeabilitatsabnahme ; denn im letzteren Fall miissen dock in 
der Umgebung der Zelle die vorher herausdiffundierten Stoffe einer Entfaltung 
des Turgordruekes entgegenwirken. — An dieser Stelle miissen wohl neue Unter- 
suchungen einsetzen, denn es ist kaum zu bezweifeln, dab die beobachteten 
Penneabilitatsanderungen des Plasmas fiir die Erklarung der nyktinastischen Be- 
wegungen von Wichtigke.it sind. Einstweilen aber miissen wir eingestehen, 
dab die Meehanik der nyktinastischen Gelenkbewgungen noch nicht aufgeklart ist. 

Bei Oxalis bat Pfeffer 7 ) gef unden, dab die Tagesschlafstellung in der 
direkfcen Sonne mit einer Zunahme der Biegungsfahigkeit der Gelenke Hand in 
Hand geht, die durch Erschlaffung bei der Geleiiknalften, jedoch starkere 
Erschlaffung der konkav werdenden Halfte zustande kommen soil. Es ist aber 
nicht recht wabrscbeinlicli, dab eine solcbe Zunahme der Biegungsfahigkeit all- 
gemein und notwendig mit dem „Tagesschlaf“ verbunden ist, denn Kosanin 
rand bei dem durch hohe Temper at ur bedingten Tagesschlaf, wie iiberhaupt 
bei alien t h e r m o nastischen Bewegungen, keine Veranderung der Biegungs- 
fahigkeit. Oi) nun wirklich in diesem Punkte eine Differenz zwischen Photo- und 
Thermonastie besteht, das miissen weitere Untersuchungen aufdecken. Es wird 
zugleich Aufgabe derselbeu sein miissen, den Tagesschlaf schlirfer, als das. jetzt 
moglich ist, von der phototropischen Profilstellung zu unterscheidepi. Es ist ja 
durchaus nicht ausgeschlossen, dab manche Profilstellungen auch durch Kom- 
bination von Pilot otropismus und Nyktinastie bedingt sind. 


Hygronastie 23a ). Es ist sehr wahrscheinlich, da8 bei alien 
nyktinastischen Bl&ttern, vor allem den Gelenkblattern, auch die 
Luftfeuchtigkeit EinfluB auf die Stellung hat. Sehr ansgesprochen 
sind solche nach Goebel bei Phyllanthus urinaria, die bei Ueber- 
f tlh rung in trockene Luft sofort eine SchlieBbewegung macht; ferner 
bei Myriophyllum proserpinacoides, wo WAchter bei Zunahme der 


22) In Resektionsversuchen konnen sich also abnorme Verhaltnisse einstellen. 

23) Trondle 1910 Jahrb. wiss. Bot. 48 171. 

23a) Goebel 1916 Biol. Cbl. 36 64. Wachter 1914 Jahrb. wiss. Bot. 
53 303. Brenner 1916 Svensk. bot. Tidskr. 10. Faber 1913 Ber. Bot. Ges. 
31 282. Ob auch die von Goebel hieher gerechneten Blattbewegungen bei Aus- 
trocknen des Bodens hygronastische Reizbewegungen sind, erscheint rraglich. 
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Feuchtigkeit eine Senkung der Blatter beobachtet liat; endlich hat 
Faber ftir Biophytum apodiscias rasche Variationsbewegungen auf 
Feuchtigkeitswechsel angegeben. Audi bei Oxalis liaben Renner 
und schon frtiher andere Beobachter Senkung bei Zunalime der Luft- 
feuclitigkeit festgestellt. Ob andere Pfianzen mit Sdhlafbewegung 
starker auf den Wechsei derLuftfeuchtigkeit ansprechen, verdient um 
so mehr Untersuehung, als einige von diesen als Wetterpropheten gel ten. 

Callisia macht nastische Bewegungen nidit bei Zunalime der 
Luftf euclitigkeit, sondern wenn sie mit fliissigem Wasser in 
Beruhrung kommt. 

EinfluB von AuBenfaktoren. Zunachst ist an einen EinfluB 
der Schwerkraft zu denken und zu fragen, ob geotropische und nykti- 
nastische Reize sich irgendwie kombinieren konnen. In der Tat, 
wenn wir uns iiberlegen, dab ein Blatt mit der Ausfiilirung .der 
Sehlafbewegung in eine ganz andere Lage zur Sell were kommt, so 
liegt dodi die Frage nalie genug, ob nidit die Schwerkraft bestrebt 
sei, es in die alte Page zuriickzubringen. Indes ist ein derartiger 
EinfluB der Schwerkraft bisher nictit nadigewiesen worden ; wohl 
aber ein anderer. Schon Pfeffek t j land an einer in vers aufgestellten 
Bohne die Schlaf bewegungen in Beziehung auf die Pflanze in 
ihrer Iiichtung umgekehrt, also in Beziehung auf die Schwerkraft 
gleich geblieben. Daraus konnte man wohl sehlieBen, dafi es sich 
in diesem Falle gar nicht um nyktinastische, sondern um geo- 
tropische Bewegungen handelt, daB die Pflanze infolge einer 
Verdunklung anders geotropisch reagiert als zuvor. Aehnliche Ver- 
anderungen der geotropischen Ruhelage salien wir ja aueh z. B. bei 
den Wurzeln und Rhizomen durch Beleuchtung eintreten. Man kaun 
aber mit Pfeffer 21 ) die Erscheinung auch anders erklaren: der 
EinfluB der Schwerkraft kann darin besteiien. dab das an sich radiare 
Gelenk durch sie erst dorsiventral wird. Diese induktion aber ist 
bei Phaseolus eine sehr labile. Damit stimmt, dab, wie A. Fischer 25 ) 
zeigte, die nyktinastischen Bewegungen dieser Pflanze auf deni 
Klinostaten rasch erloschen. Das Auffailende aber ist, daB andere 
Pfianzen sich ganz anders verhalten. Amicia, Albizzia, Mimosa 
setzen nach Inversstellung die Sehlafbewegungen in der bisherigen 
Weise fort. Bei ihnen ware also die Dorsiventralitat nidit labil, 
sondern stabil induziert. Demen tsprechend gehen bier auch die Be- 
wegungen auf deni Klinostaten welter. Diese Erscheinungen ver- 
dienen indes schon aus dem Grand eine Nach untersuehung, weil 
wir jetzt wissen, daB dorsiventrale Organe auf dem Klinostaten 
geotropische Knimm ungen ausiuhren konnen. 

Der typisclie Ausfall der nyktinastischen Bewegungen kann 
trotz fortdauernden normalen Lichtwechsels oft wesentlich verandert 
warden. Gegenwart gewisser Stoffe. vor aiiem von Gasen, kann die 
zu erwartende Reaktion oft geradezu in ihr Gegenteil umkehren. 
Man kann auch hier von „Stimmung“ und „Umstimmung'‘ sprechen. 
Auf Einzelheiten gehen wir nicht ein 26 }. 
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Periodische Bewegungen. Bisher haben wir die Reaktionen 
studiert, die and den einzelnen thermonastischen oder photonastischen 
Reiz ausgeflihrt werden. In der Natur wiederholen sich aber diese 
Reize mit erner gewissen Regelmafiigkeit, und so resultieren peri- 
odische Bewegungen. Wird nun aber eine Pfianze, die eine'Zeit- 
lang solche periodische Bewegungen ausgeflihrt hat, ins Dunkle 
gesetzt und bei konstanter Temperatur gehalten, so bemerkt man 
nicht selten eine Fortdauer der periodischen Bewegungen, Sehr deut- 
lieh sieht man das etwa an einer Mimose oder an Albizzia lophantha. 
Sie offnet tagelang am Morgen ihre Blattchen und schliefit sie am> 
Abend ungefahr zur gleichen Zeit, wie die am Lichtwechsel befind- 
lichen Pflanzen. Erst allmahlich lxoren diese periodischen Bewegungen 
auf, denn es machen sich in einem dauernd verdunkelten Blatt 
Stonmgen geltend, die zuerst zu einer Aufhebung der Beweglichkeit, 
zur sog. Dunkelstarre 27 ), endlich sogar zum Tod ftihren. Der Licht- 
mangel verursac-ht aber diesen Starrezustand nur indirekt ; man 
kann auch bei voller Beleuchtung die Blatter von Mimosa unbeweglich 
mac-hen,, wenn man ihnen nur die Kohlensaure entzieht 28 ). Anderer- 
seits kcinnen Blatter, die im Dunkeln erzogen worden sind, viel 
Hinge r ohne Lieht leben und sich bewegen, als solche, die am Licht 
heranwuchsen. Es bedingt also offenbar jede Funktionsstorung des 
Chlorophylls Schadigungen im Blatt, die zur Starre ftihren 29 ). 

Periodische Bewegungen unter konstanten AuBenbedingungen, 
wie wir sie eben geschildert haben, treten uns auch an solchen 
Slattern entgegen, die ihre nyktinastischen Bewegungen durchWachs- 
tum ausftihren; so an den Laubblattern von Nicotiana und an man- 
chen Bitten. Es feblt aber andererseits auch nicht an Blattorganen, 
die entweder im Dunkeln nach kurzer Zeit bewegungslos werden 
(auch wenn sie noch bewegungsfahig sind), z. B. Tnlpe, Robinia 
Pseudacacia, oder die im Dunkeln ganz unregelmafiige Be- 
wegungen ausftihren. 

Die periodischen Bewegungen sind nun in mehrfacher Hin- 
sicht von groBtem Interesse. Zunachst machen sie uns klar, daB 
unsere bisherigen Studien liber die einfachen nyktinastischen Be-, 
wegimgen an einem sehr groBen Mangel leiden. Wir konnen im 


Stoffe die Quellung der Plasmakolloide fordern, steht ziemlich in der Luft, aber, 
wenn sie auch riehtig sein soilte, so ist doeh ihre Konsequenz fiir den Tur- 
geszenzzustand wenlg klar ausgesprochen, wenn z. B. & 9 steht : 

„Die primare und vielfach nachgewiesene Wirkung einer Saure d. h. 
von H-Ionen in sehr geringer Konzentration ist die starke Quellung der 
vorhandenen Xolloide, in diesem Falle der hydrophilen Plasmakolloide. Es wird 
Wasser in die Zellen aufgenommen, und zwar, wie wiy mit Pfeffer unter- 
scheiden diirfen, einesteils als Quellungswasser, andernteils als Kapil lar wasser. 
Der Turgor dtirfte sich in alien Ze lien erhohen, wahrend der osmotische Wert 
stark sinkt, und zwar zunachst infolge der Einsaugung von Wasser, vielleicht 
aber auch durch das intrazellulare Auf treten einer geringen SauremengeA 

Man fragfc sich, wie eine Quellung des Protoplasmas den Turgor erhoht, 
wahrend der osmotische Wert stark sinkt? Warum soil nicht das quelle nde 
Plasma zunachst gerade den Vakuolen Wasser entziehen und somit den Zell- 
saft konzentrieren ? 

Wir mochten gewiB nicht abraten, kolloidchemische Studien zu machen; 
aber es durfte sich empfehlen, solche an einfacheren Objekten auszufiihren und 
praziser zu behandeln. 

27) Sachs 1863 Flora 46 449. 

28) Voechting 1891 Bot. Ztg. 49 113. 

29) Jost 1895 Jahrb. wiss. Bot. 21 403. 
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Einzelfali nicht unterscheiden, was direkte Folge des ein- 
maligen Reizes, was periodisehe Bewegung ist. Wenn sich auf 
Verdunklung am Abend die Schlafstellung schneller einstellt. als 
am Morgen," so begreifen wir das, weil ja auc-li ohne Reiz allein durch 
die periodisehe Bewegung der gleiche Erfolg eingetreten ware; und 
wenn auf eine Verdunklung am Morgen die Schlafbewegung sich 
nur schwer erzielen laBt und sehon nadi kurzer Zeit einer Oeffnungs- 
bewegung weicht, so diirfen wir diese riickgangige Bewegung keines- 
(wegs als Autotropismus auffassen, sondern mtissen sie als durch 
die periodisehe Bewegung bedingt betrachten. Wahrend im Dunkeln 
diese periodisehe Bewegung uns in g roll ter Klarheit entgegentritt, 
kann sie durch kontinuierliche Beleuchtung wenigstens bei 
einigen Pflanzen allmahlich ganz aufgehoben werden. So sail Pfef- 
fer 7 ) sowohl bei Albizzia lophantha wie bei Impatiens in standiger 
Beleuchtung die periodischen Bewegungen immer schwiicher werden, 
bis schliefilich eine andauernde Tagstellung erreicht war 
(Fig. 130). Am Gelingen dieses Versuches war von vornherein kaum 
zu zweifeln, da uns Schubeler 30 ) schon beriehtet hat, daB im hohen 
Norden N orwegens die periodischen Bewegungen im Hoehsommer 
fiir langere Zeit versehwinden, um erst mit dem Wiederbeginn von 
Nachten zurtickzukehren. — Wir fragen jetzt nach den Ursachen 
dieser periodischen Schwingungen von Blattern, die sich in Dunkel- 
heit befinden. Die alteren Autoren waren der Ansieht. daB es sich 
um autonome Bewegungen handle, daB also die Pflanze eine 12- 
stiindige Bewegungsrhythmik ererbt habe. Gegen diese Ansehau- 
ung machte de Candolle 31 ) geltend, daB man durch Beleuchtung 
wdhrend der Nacht und Verdunklung wahrend des Tages den Be- 
wegungsrhythmus einer Mimose um 12 Stunden verschieben kann. 
Der Erfolg dieses Versuehes schloB aber die Moglichkeit nicht aus, 
daB es sich eben doch bei diesen Bewegungen um rein autonome 
handeln konne, die sich nur zeitlich den AuBenbedingungen anzu- 
passen vermogen. Zuerst Bert, dann Pfeffer 32 ) konnten aber, wie 
bemerkt, diese Bewegungen wenigstens bei gewissen Pflanzen durch 
kontinuierliche Beleuchtung ganz unterdriicken. Solche bewegungs- 
lose Pflanzen sind aber nicht wie die im Dunkeln bewegungslos ge- 
wordenen starr, sondern sie reagieren auf Verdunklung mittypischer 
Nachtstellung. Das geht aus Fig. 130 lienor. Win! aber ein der- 
artiges Blatt nach der Verdunklung dauernd weiter im Dunkeln 
gehalten, so bleibt es nicht in .Nachtstellung, sondern macht eine 
geringe Anzahl von Schwingungen, die am besten aus der Fig. 131 
zu entnehmen sind. Das Blatt ist “nach der morgens 8 Uhr cin- 
setzenden Verdunklung sofort in Schlafstellung gegangen, erhob sich 
aber aus dieser am Abend und erreichte um 1 1 l.’hr nachts das 
Maximum der Tagstellung; alsbald begann wieder eine SchlieB- 
bewegung, die am nachsten Tag, nachmittags 3 Uhr einer zweiten 
Oeffnungsbewegung wich; auf abermaliges" SchlieBen folgte dann 
nochmaliges Oeffnen am 3. Tag vonnittags 9 Uhr. Der Erfolg der 
einmaligen Verdunklung driickt sich also in etwa drei Schwingungen 
aus, die annahernd im Tages rhythmus sich vollziehen. Es wftre 
wiinschenswert, dafi gerade der Erfolg einer einmaligen Verdunklung 

30) Schubeler 1873 Die Pfknzeuwelt Norwegens. Cl'.iEtiunia. 

31) de Candolle 1806 Mem. pr&, par div. savans 1 349. 

32) Bert 1870 Mein. Soe. phys. Bordeaux S. 41. Pkei-tee 187a zif. in 7. 
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eines am Licht. bewegungslos gewordenen Blattes neu gepriift wiirde ■ 
denn diese wichtige Frage ist in Pfeffers Studien von 1907 (S. 318) 
nicht bcriihrt worden, und doch bestehen mancherlei Bedenken 33 ) 



Fig. 130. Albizziablatt, das zunachst am Tageswechsel (Nacht sehraffiert, Tag hell) 
normale Bewegungen macht, die dann bei kon tin uierlicber Beleucbtung rascb aus- 
kiingen. Am 31. 7. erneute Verdunklung. Nacb Pfeffer 1907. 



6 Vo rm. GNachm. 6Vorm. 6Nachm. 6Vorm. 

W- Au 9- 11. Aug. 12. Aug. 


Fig. 131. Albizziablatt, dessen Bewegungen nacb 4-tagiger kontinuierlieher Be- 
leuchtung erloscben waren, wird am 10. August vorm. 8 Uhr verdunkelt und 
weiterhin dunkel gebalten. Nach Pfeffer 1875. 

gegen die Ilichtigkeit der Deutung der Kurve Fig. 131. Jedenfalls 
ist in anderen Fallen, z. B. nach mehrf achem Liclitwechsel in 
6-sttadigem Ehythmus 34 ) eine Nachschwingung mit 6-stundigem 

33) Bchwenbener (Sitzungsber. Berlin 1897 228 u. 1898 176) bat die 
mehrfachen Schwingungen naeb einem Eeiz bezweifelt; ebenso baben sie Jost 
(1898 zit. in 16) und Pantanelli (1900 Atti Soc. der Naturalisti. Modena [4] 2) 
bei Robinia vermiBt. 

34) Pfeffer 1907 (zit. in Anm. 12), Fig. 15 = unsere Fig. 132. 
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Rhythmus lioelistens andeutungsweise zu sehen (Fig. 132), und eine 
einsttindige Verdunklung liat nach Riickkehr zur Beleuchtung 
durchaus keine Nachschwingung ergeben 35 ). 

Es ktonte also sehr wohl sein, daB die Nachschwingungen der 
Figur 131 andere Ursachen haben, als Pfeffer. annahm, so wie er 
ja auch hervorhebt, daB die tagelangen Nachschwingungen, die 
von anderen Autoren ini Dunkeln beobachtet worden sind, etwa 
Temperatursehwankungen ihre Entstehung verdanken. Nimmt man 
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Fig. 132. Albizzia lophanta in kontinuierliclier Beleuchtung bis 22. 10. 6 Uhr 
abends. Dann 6:6 Stunden hell und dunkel; darauf 25. 10.-28. 10. kontinuier- 
lich beleuchtet, endlieh 3 : 3-stiindiger Beleuchtungswecbsel. Naeh Pfeffer. 1907. 


aber an, daB in der Tat bei Albizzia lophantha der nyktinastische 
Einzelreiz nicht nur ein einmaliges Oeffnen oder ein SchlieBen zur 
Folge hat, sondern eine ganze Reihe von Schwingungen, die in einem 
gewissen Rhythmus erfoigen, dann wtirde man die tatsachlich von 



Fig. 133. Calendula. Bewegungen der Bliiten vom 25.-28. Oktober. Pflanze seit 
• 22. Oktober dauernd verdunkelt. Nach Stopped. 


der normalen Pflanze ausgefiihrten periodischen Bewegungen mit 
Pfeffer als Kombinationserfolge von Induktion und Nachschwingung 
ansehen dtirfen. Treten namlich neue Reize zu passenden Zeiten 
ein, ein neuer Verdunklungsreiz also in dem Moment, wo das Blatt 
durch die Nachschwingungen ohnedies in die Nachtstellung 


35) Pfeffer 1907 (zit. in Anna. 12), Fig. 16. 
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ubergeiiihrt wil'd, ein Beleuchtungsreiz in dem Moment, wo das 
Blatt in Tagstellung geht, so muB sic-h Nachwirkung und neuer 
R,eiz kombinieren, die Bewegung nimmt an Amplitude zu und zeigt 
bei fernerhin konstanten AuBenbedingungen eine deutlichere Nach- 
wirkung. Es gibt nun aber zweifellos andere Pflanzen, bei denen 
gegen eine solche Theorie zahlreiche Erfahrungen sprecken. 

1) Es ist Pfeffek. 36 ) gelungen, durch einen 6-stiin digen Be- 
leuchtungswechsel z. B. Mimosa Spegazzinii in 6-sttindigem Rhythmus 
schwingen zu lassen. Wurde sie darauf in konstante Dunkelheit ver- 




Fie 134. Calendula. Bis 12. April am normalen Liehtwechsel. Dann 4 : 4-stundiger 
Beleuehtungswechsel. Nach Stoppel. Die unterbrochene Linie entspricht den Be- 
wegungen am Licht, die ausgezogene den in Dunkelheit ausgefiihrten. 


setzt, so trat eine Naehschwingung auf, die keinesfalls einen 6-stun- 
digen, vielmehr einen 12-stiindigen Rhythmus aufweist. Das spricht 
dafiir, daB die bei Konstanz der AuBenbedingung auftretende 
Periodizit&t nieht ein Nachklingen des vorher innegehaltenen Rhyth- 
mus darstellt. sondern unabhangig von ihm ist. 

2) Wird Phaseolus in Dauerbeieucbtung gelialten, so ver- 

schwinden seine periodisehen Bewegungen bald. Wird aber gleich- 
zeitig das Gelenk des Blattes verdunkelt, so geht die periodische 
Bewegung im Tempo einer am normalen Liehtwechsel stehenden 
Pflanze vor sich. Somit muB hier eine periodische Bewegung be- 
stehen, die ebenfalis unabhangig _vom Licht ist. , , 

3) Eine solche unabhangige Bewegung m 12-stundigem Khyth- 

36) Pfeffer 1907 zit. in 12; man vgl. auch Semon Biol. Cbl. 25 241, 
28 225. ■ 
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mus hat Rose- Stoppel 3T ) an Phaseoluspflanzen, die bei konstanter 
Temperatur in vblliger Dunkelheit aus Samen gezogen waren, in 
ganz evidenter Weise sichergestellt. 

4) Endlich hat Stoppel 38 ). schon vorher fur die Bliiten von 
Calendula eine solehe 12-stundige Periodizitat im Dunkeln nach- 
gewiesen (Fig. 133). 

Nach alledem kann man nicht mehr an der Existenz soldi 
langandauernder Bewegungen in Tagesrhythmus zweifeln, und da 
man keine an Be re Ursache ftir sie fand, hat man sie als 
„autonome“, oder wie wir lieber sagen: endonome Bewegungen 
betraehtet, also angenommen, dafi sie aus inneren Ursachen un- 
gefahr in 12-sttindigem Rhythmus erfolgen. Semox 39 ), der auf freilich 
nicht ganz einwandfreie Versuche bin wohl zuerst mit Nachdruck 
auf diese Bewegungen hingewiesen hat, nahm an, daB sie, durch 
stetige Wiederkehr des taglichen Lichtwechsels entstanden, jetzt 
erblich fixiert seien. 

Es ist aber kaum moglich, eine derartige Anschauung wirklich 
zu begriinden und etwa gar die extreme Ansicht zu vertreten, daB 
alles, was wir von nyktinastischen Bewegungen selien, in erster 
Linie endonom sei, und daB die auBeren Faktoren nur regulierend 
auf sie einwirken 40 ). Wollte man aber annehmen, daB durch Dauer- 
beleuchtung die endonomen Bewegungen von Albizzia lophantha nur 
unterdruckt wtirden, so konnte die Wiederkehr periodischer Be- 
wegungen bei Beginn des Lichtwechsels nicht wohl so erfolgen, wie 
es tatsachlich der Fall ist, daB bei geringer Lichtintensit&t kleine, 
bei groBerer betrachtlichere Schwingungen eintreten (Fig. 132). Viel- 
mehr zeigt diese Tatsache 41 ), daB eben wirklich die zur Beobachtung 
kommenden Bewegungen ausschlieBlich vom Lichtwechsel verursacht 
sind. — In den Fallen aber, wo eine starke endonome Periodizitat 
besteht, ist. es wohl moglich, diese durch passende Aenderung 
der Beleuchtung etwa um 12 Stunden zu verschieben ; aber nicht 
jede Ueberwindung der autonomen Periodizitat durch die induzierte 
nyktinastische Bewegung ist moglich. 

Wird bei Calendula der Lichtwechsel gegeniiber dem 12-sttindigen 
erheblich beschleunigt, so treten neben den Erfolgen der Induktion 
anch die der endonomen Bewegung hervor. Bei einem Lichtwechsel 
im Tempo 4:4 macht sich zwar noeh die einzelne Reizung geltend, 
daneben tritt aber auch die Kurve der periodischen Bewegung hervor 
(Fig. 134); ist der Lichtwechsel noch mehr beschleunigt. 2;2-stundig, 
so macht sich iiberhaupt nur noch die endonome Bewegung bemerk- 
bar (Fig. 135). 

Aehnliche Erfalirungen hat man auch bei anderen Objekten ge- 
macht; im einzelnen aber zeigen sich Unterschiede zwischen den 


37) Stoppel 1912 Ber. Bot, Ges. 30 (29); vgl. auch die Bemerkungen von 
A. Meveu Zeitschr. f. Bot. 5 242. 

38) Stoppel 1910 Zeitsehr. f. Bot. 2 369. 

39) Semon 1908 Biol. Cbl. 28 225 und schon 25 241. Es ist merkwfirdig, 
daB Semon gerade bei Albizzia die erbliehe Fixierung der autonomen Tagee- 
periode nacbweisen wollte, wo nach Ppeffek eine Tagesperiode nicht, existiert. 
Audere Pflanzen batten zweifellos viel bessere Stfitzen fiir seine Auffassung 
gegeben. 

40) Albizzia und Tulpe haben ja keine endonomen Bewegungen und konnen 
doch ebensogut wie Phaseolus Oder Calendula Schlafbewegungen ausfuhren. 

41) Pfeffkr 1915 (zit. Anm. 16), Fig. 10 — 12. “ 
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Objekten : Albizzia kann, wie Fig. 132 zeigt, nicht nur eiiiem 6- 
sttindigen, sondern _ auch einern 3-stiin digen Beleuchtungswechsel 
folgen ; und damit ist die Grenze noch nicht erreicht, denn sogar 
auf 1-stiin digen Wechsel reagieren die Blatter. Andere Pflanzen aber, 
wie z. B. Phaseolus, sind zu weitgehenderen Anpassungen durch- 
aus niclit befahigt; hier tritt schon bei 6-stundigem Wechsel die 
autonome Periodizitat herv.or; die Ueberwindung der endonomen 
Periodizitat ist also manchmal leieht, manchmal schwierig zu erzielen. 

Wir haben diese eigenartige Periodizitat vorlaufig als ,,endo- 
nom“ bezeichnet und fragen nun, ob sie diese Bezeichnung wirklich 
verdient. Selbstverstandlich kann man die Moglichkeit nicht leugnen, 


dafi die Pflanze aus inneren Ur- 
sachen mit 12-stiindigem Rhytmus 
arbeiten konne. Allein vollig un- 
begreiflich mtifite es uns erscheinen, 
dal die in dauernder Finsternis 
befindliche Pflanze, ohne irgend 
welche Nachrichten vom Licht- 
wechsel in der Natur zu erhalten, 
doch zu gleicher Zeit ihre Blatter 
offnete, wie die am Lichtwechsel 
gehaltene. Auch muBten die 
Kardinalpunkte der periodischen 
Bewegung bei in Amerika ge- 
reiften Bolmen auf anderen Tages- 
zeite.n liegen als bei unsern ein- 
heimisdien. Das aber trifft nach 



R. Stop pel *-) nicht zu. Nun ist 
freilich durch die neuesten Unter- 
suchungen auf diesem Gebiet 
von Sp erlicii 43 ) bestritten wor- 


Fig. 135. Calendula arvensis. Zuerst 
dauernd belichtet vom 11.— 16. August; 
dann am 17., 18. August 2 : 2-stiindiger 
Beleuchtungswechsel. (Vgl. Fig. 134.) 
Nach Stoppel. 


den, dafi wirklich Scldafen und 

Wachen bei dauernder Dunkelheit zu den gleichen Stunden er- 
folge wie am Liclit. Er land vielmehr bei den einzelnen Bohnen- 
pflanzen ganz versc-hiedene Stunden ftir die Gipfel der Kurven. Er 
vermut-et, ’ dab die Quellungs- und Keimungsvorg&nge der ersten 
Tage des Keimlings mafigebend seien ftir diese Punkte, so wie ja 
auch Kxxep und Stoppel 44 ) durch passende Vorbehandlung bei Ca- 
lendula cine V erschiebung derselben herbeiftihren konnten. Unter 
dem Eindruck ihrer Resultate, wonach alle Phaseoluspflanzen syn- 
chron im Dunkeln schwingen, hat R. Stoppel nach einer auBeren 
Ursache ftir diese Periodizitat gesucht und glaubte sie in den 
periodischen Aenderungen der Leitfahigkeit der Luft gef unden zu 
haben. In der Tat zeigen die beiden Kurven eine gewisse Aehnlich- 
keit, und Schweidler 43 ) hat nachgewiesen, daB auch in geschlos- 
senen Raumen diese Periodizitat der Leitfahigkeit erhalten bleibt. 
Nichtsdestoweniger kann man nach den Mitteilungen Sperlichs die 
SToppj-LSche Vermutung nicht mehr aufrecht erhalten. _ Die Pflanze- 
milBte auf seh r geringe Veranderungen der Leitfahigkeit grofie Aus- 
schlage machen tatsachlich reagiert sie auf groBere, ktinstlich er- 

42) Stoppel 1916 Zeitschr. f. Bot. 8 633. 

43) Schweidler u. Sperlich 1922 Zeitschr. f. Bot 14 57/.. 

44) Stoppel u. Kniep 1911 Zeitschr. f. Bot. 3 369. 
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zeugte gar niclit. So bleibt auch dieses Problem ungelost. Im mer- 
it in ist'zu hoffen. dab sich dock nocli eine aufiere Ursache ftir 
solche bisher als endonom betrachtete Erscheimmgen mit 12-stiindigem 
Rhythmus f indent liifit. 

Auf eine Besprechung der Mechanik der periodischen Bewegun- 
gen konnen wir niclit eingehen. Wir lieben nur hervor, dafi nach 
Pfefeer bei Nutationsbewegungen wie bei Variationsbewegungen die 
antagonistischen Seiten bei der Naehwirkung sich in entgegen- 
gesetzter Weise andern. Dies tritt bei Gelenken besonders deut- 
. - lich hervor, weil hier durch die Expansion der Ivon vexseite und 

gleichzeitige Verktirzung der Ivonkavseite die Biegungsf&hig- 
: ||t keit des ganzen Gelenkes unverandert bleibt. 

Somit ist das Bild, das wir heute von den nvktinastischen Be- 
wegungen entwerfen konnen, ein aufierst unvollkommenes. Bei den 
Nutationsbewegungen kennen wir wenigstens die Mechanik der Ein- 
kriimmimg, tiber die wir bei den Variationsbewegungen noch nicht 
ganz ini klaren sind. In beiden Fallen wissen wir aber nicht, ob 
ein einzelner Lichtwechsel nur eine einzige Einkruminung zur Folge 
hat, oder eine ganze Reihe von Schwingungen. Tatsachlich treten 
ja solche Schwingungen oft, aber nicht immer, auf, und sie konnen 
auch darauf beruhen, dafi uns bei konstanten Aufienbedingungen 
gar keine Naehwirkung der vorausgegangenen Periodizitat, sondem 
einfach die endonome Bewegung entgegentritt. Der Umstand, dafi 
z. B. auch bei Albizzia, die lange Zeit im 6-sttindigen Licht- 
wechsel gelebt hat, die Nachschwingungen im Dunkeln 12-sttindigen 
Rhythmus haben, sprechen sehr zugunsten einer en don omen Periodizi- 
tat. Ausgeschlossen ist aber nicht, dafi in anderen Fallen auch die 
periodische Bewegung durch Kumulierung von induzierten Bewe- 
gungen und Nachschwingungen entsteht, so wie P reefer das aus- 
einandergesetzt hat. 

Biologische Bedeutung der nyktinastisehen Bewegwngen. 
Dafi diese nichts mit dem „Schlaf“ der Tiere zu tun haben, be- 
darf keines Beweises. Man wird Laubblatter und Blfltenblatter ge- 
trennt zu betrachten haben. Wesentlich ist bei den Laubblattern 
die vertikaie L age, in die sie am Abend tibergefuhrt werden; 
weniger wichtig ist offenbar, ob sie sich nach oben oder nach unten 
krtimmen. .Es fragt sich also: was ftir einen Vorteil kann die nacht- 
liche Vertikalstellung bringen? Schon Darwin 45 ) hat darauf hin- 
gewiesen, dafi das Blatt in der Vertikallage ungloich weniger Warme 
durch Ausstrahlung wahrend der Nacht verliert, als in horizontaler 
Lage. A llein diese Abktihlung als solclie konnte nur in an sich 
schon kiihlen Nach ten das Blatt schadigen, und geradc bei niedriger 
Temperatur bleiben die nyktinastisehen Bewegungen aus. Sie treten 
dagegeu in warmen Sommernftchten auf,' und sie fehlen vor alien 
I) ingen nicht in den Tropen, wo von einer Schadigung durch Ab- 
kuhlung- keine Rede sein kann. Es hat daher Stahl 4 ®)' den N 
der Nachtstellung in dem Ausbleiben der Betauung gesucht. 
er hat diese Auffassung, soweit irgend mfiglich, experimented 
sttitzt: den Schaden einer Betauung aber erbliekt er in der 

45) Darwin 1881 Das Bewegungsvermogen der Pflanzen fD. v. Cari : .<). 
btuttgart 

'46) Stahl 1897 Bot. Ztg. 53 71. Stein 1913 Dissertat. Jena. 
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h inderung der Transpiration 4 '), solange die Blatter benetzt sind. 
Goebel steht alien solchen Deutungen mit Recht ganz skeptisch 
gegentiber. 

Ueber die biologische Bedeutung der nyktinastischen Bewegungen 
bei den Bill ten ist noch wenig Zuverlassiges bekannt. Schwerlicb 
dtirfte es sick bier etwa um Transpirationssteigerung handeln wie 
bei den Laubblattern. Aller Wakrscheinlichkeit nach kommen bei 
verscliiedeneii Bltitenkategorien ganz verschiedene Momente in Be- 
traclit, Bei den vorzugsweise auf Warme reagierenden Friihjahrs- 
pflanzen wird man beim SchlieBen an Warmeschutz und auch an den 
Sehutz des Pollens vor Regen denken konnen. Die Abendbliiher 
zeigen eine offenbare Anpassung an die sie besnclienden Bestaubungs- 
vermittler; die am Tage fliegenden Insekten sind von solchen Blumen 
ganz ausgeschlossen. Bei anderen Typen mogen auch noch ganz un- 
bekannte Vorteile durch das Oeffnen und SchlieBen erreicht werden. 

Spaltoffimngen 48 ). Nastische Bewegungen der einfachsten Art 
fin den wir bei den Spaltoffnungen. Da bei ihnen die elastischen 
Eigenschaffcen der Zellwand unverandert bleiben, so kann nur der 
Druck des Inhaltes auf die Membran variieren, indem einerseits 
osmotisch wirksame Substanz geschaffen oder verzehrt wird, anderer- 
seits Wasser aus den Nachbarzellen aufgenommen oder an die Luft 
abgegeben wird. Die Veranderung des Turgordruckes filhrt aber 
nicht zu einfaelien Langenanderungen, sondern zu Krummungen, 
well die Wand der SchlieBzellen einseitig stark verdickt ist. So ist 
also die Ursadhe fur die nastische Beaktion hier iiberraschend 
einfach und durchsichtig. Davon abgesehen schlieBen sich aber die 
Bewegungen der Spaltoffnungen eng an die nyktinastischen Be- 
wegungen an, einmal weil auch sie Reizbewegungen sind, d. h. weil 
der Turgordruck auf auBere Beize hin geandert wird, und ’zweitens 
weil diese Beize wie dort in einer Veranderung der Lichtintensitat, 
der Temperatur und der Luftfeuchtigkeit bestehen. Wir haben also 
photo-, thermo- und hygronastisehe Bewegungen vor uns. 

Der Uebergang von Licht zu Dunkelheit ftihrt meistens zum 
SchluB der Spaltoffnungen, der umgekehrte Lichtwechsel zum 
Oeffnen. In Analogic mit den Laubblattern ist aber gelegentlich 
beobachtet worden, daB bei dauernder Verdunklung wieder eine 
Oeffnung, bei zu holier Lichtintensitat ein VerschluB. der Stomata 
erfolgt. Vielfaeh wurde angenommen, daB es sich bei diesen Be- 
wegungen nicht um Reizwirkungen, sondern um viel einfachere 
Erschemungen handle. Da die SchlieBzellen Chlorophyll enthalten. 
so muB am Licht Zucker gebildet werden und somit der Turgor- 
druck zunehmen; umgekehrt soli der SchluB im Dunkeln auf Ver- 
a tm ung des Zuckers zurtickgeftihrt werden. Tatsachlich erfolgt das 
SchlieBen im Dunkeln vie! zu rasch und zeigt damit sclion deutlich, 
daB die Verdunklung als B e i z wirkt. 

Die Thermonastie ist weniger sichergestellt und verdient nocli 
genauerc L'ntersuchung; immerhih hat aber Darwin festgestellt, 
daB durch dunkle Warmestrahlen eine Oeffnung der Spalten lierbei- 


47) Nach Benner (1911 Ber. Bot. Ges. 29 125) verdunstet ubrigens eine 
senkreeht stehende Plaehe mehr als eine korizontale. 

48) Linsbauer 1916 Flora 109 100. Darwin 1898 Phil. Transact. Royal 
Soc. B 190 531. Darwin u. Pertz 1911 Proc. R. Soc. B 84 136. Steinberger 
1922 Biol Cbi. 42 405. Iljin 1922 Biochem. Zeitsehr. 132 494. 
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geftihrt wird. — Viel eingehender ist die Wirkung der Luftfeuchtig- 
keit studiert. Die Oeffnung in feuchter Luft, das Schliefien in 
trockener Luft wird oft als'rein mechanischer Vorgang aufgefafit, 
durfte aber ebenfalls eine Reizbewegung sein. 

Audi manche andere Reize, die hier nicht eingehender zu be- 
handeln sind, beeinflussen die Oeffnungsweite der Stomata. Kolilen- 
saure, Aether, Chloroform fiihren zum SchluB, ihre Entfernung zur 
Oeffnung. Damit waren Chemonastien konstatiert. Schwache elek- 
trische Reize offnen, starke schliefien die Stomata; auch Verwundung 
full rt in einzelnen Fallen zur Oeffnung der Spalten. 

2. Seismonastie. 

Bei den Tropismen traten uns zweierlei Empfiudlichkeiten Mr 
mechanische Einwirkungen entgegen, die wenigstens in ihren Ex- 
tremen scharf geschieden sind: die Kontaktreizbarkeit und die Stofi- 
reizbarkeit. Dementsprechend unterscheidet man audi bei den 
Nastien zwischen Thigmonastie und Seismonastie. Wahrend bei 
der ersteren eine Reizung durch ,,Kontakt“ erfolgen mufi, d. h. 
wenigstens zwei nalie benachbarte Punkte einem ungleichen Druck 
ausgesetzt sein miissen, wird bei der Seismonastie durch jede be- 
liebigc Erschiitterung ein Reiz ausgeiibt. 

Mimosa. Wir haben bei Behandlung der nyktinastiselien Be- 
wegungen sehr haufig die Mimose erwalmt, haben jedoch verschwie- 
gen, dafi diese Pflanze nicht nur Mr Lieht- und Temperaturwechsel 
sensibel ist. Tatsachlich wird aber jedem, der sich mit der Mimose 
beschaftigt, eine andere Reizbarkeit viel inehr in die Augen fallen, 
als gerade die nyktinastische. Es geniigt namlich, ein Blatt leicht 
zu ersch’ilttern, um sofort eine sehr charakteristische Stellungsande- 
rung an ihm zu veranlassen. Die erzielte neue Ruhelage stimmt. 
habitueli ganz mit der Schlafstellung iiberein, denn der primare 
Blattstiel senkt sich tief, die sekundaren stellen sich nach vorne 
ungefahr in die Verlangerung des primaren Blattstiels. und die 
Biattchen legen sich paarweise mit den Oberseiten zusammen, indem 
sie sich gleichzeitig schief nach vorne drehen (Fig. 13(5). Ueberiafit 
man ein durch Stofi gereiztes Mimosenblatt sich selbst, so bemerkt 
man, dafi unmitteibar nacli Erreichung der Reizlage eine Riick- 
regulation stattfindet, durch die das Blatt wieder in den normalen 
Zustand iibergeftihrt wird. Dann macht es auf eineu neuen Stofireiz 
wieder dieselbe Bewegung wie zuerst. Trotz der grofien habituellen 
Aehnlichkeit mit der Schlafstellung kommt die Reizstellung nach 
Stofi durch_ ganz andere Mittel zustande als die Schlafstellung. 
Sie unterscheidet sich ferner von ihr durch die aufierordentlich 
grofie Geschwindigkeit, mit der sie sich vollzieht; wenige Sekunden 
gentigen zu ihrer Ausfuhrung. So kommt es, dafi diese Bewegung 
der Mimose wohl die am langsten bekannte pflanzliche Reizbewegung 
ist, die man — nur wegen ihrer Plotzlichkeit — von jelier den 
Reizbewegungen der Tiere an die Seite gestellt hat, und die man 
auch in den Zeiten, in welchen der Mangel der Reizbarkeit und 
Beweglickkeit bei den Pflanzen als Unterschied gegenilber den Tieren 
gait, stets als wirkliche Reizbewegung betrachteu*. lleute aber 
liegt kein Grund vor, die Reizbarkeit der Mimose von der anderer 
Pflanzen zu trennen. In der Geschichte der Reizphvsiologie der 


Seisinonastie. 3 85 

Pflanzen hat diese Bewegung der „Sinnpflanze“ neben dem Geo- 
tropismus die. grofite Rolle gespielt, 

Wir betrachten nun die StoBreizreaktion etwas naher. Wie ge- 
sagt, treten _ bei der Reizbewegung Einkrtimm-ungen in alien drei 
Gelenken auf. Zum Studium der Veranderungen, die dabei vorgehen, 
werden wir uns naturgemaB an das grbBte Gelenk halten, das ,an 
der Basis des primaren Blattstiels sitzt. Eine Einkrtimmung an 
diesem erfolgt nicht nur, wenn die ganze Pflanze erschilttert wird : 
ein kleiner StoB an das Gelenk selbst ftihrt zu demselben Effekt, 
Und da laBt sich dann leicht zeigen. daB nur die untere Gelenkpolster- 
halfte sensibel ist 49 ). Bei ihr hat -selbst eine leichte Bertlhrung mit 



einem Holzcben etc. sofort die Auslosung der Reizbewegung zur 
Folge. wahrend man an die obere Gelenkhalfte viel starker stoBem 
kann, ohne daB eine Reaktion eintritt. Wenn auch hier schlieBlich 
durch starke Stofie ein Erfolg erzielt wird, so liegt das nur daran, 
daB sich die Ersehtitterung in die untere Polsterhalfte fortpfianzt, 
GewiBheit liiertiber erhalt man durch operative Eingriffe, wie sie 
zuerst 1790 von Lindsay 50 ) ausgeftihrt worden sind. Each Ent- 
fernung der oberen Gelenkhalfte bleibt das Blatt zur Ausfiihrung 
einer Reizbewegung befahigt, nach Abtragung der unteren Halfte 
aber ist es starr. 

Die naheren Umstande der Einkrtimmung sind durch die Unter- 
suchung der Biegungsfahigkeit und die Feststellung der Volum- 
anderung in beiden Gelenkhalften aufgehellt worden. Wahrend bei 
der Nachtstellung die Biegungsfahigkeit abnimmt oder ungeandert 
bleibt, nimmt sie nach StoBreiz sehr betrachtlich zu. Brocke 51 ) fand 
die Winkeldiffereirz (a— a*) in den beiden Lagen (vgl. S. 372) 

40) Nach Bose 1906 (Plant response) soil auch die obere Gelenkhalfte 
etwas empfindlich sein. # 

50) Pfeffeb 1873 Physiol. Untersuchungen. Leipzig. 

51) Beucke 1848 Arch. f. Anat. u. Physiol. (Ostwalds Klassiker No. 95.) 

Bene eke u. Jo s t , Pfianzenpbysiologie. Bel. IX. 2 q 
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nach StoBreiz 2— 3-fach so grofi als im ungereizten Zustand und 
konstatierte damit den fundampntalen Unterschied zwischen der 
habituell so alinlichen Schlaf- und StoBreizstellung der Mimose. 
Die genaue Untersuchung der Volumanderungen im Gelenk ver- 
danken wir Pfeffee 50 ). Er stellte durcli mikroskopische Messungen 
fest, daB die obere Halfte des G-eienkes wahrend der Einkrtimmung 
ganz unbedeutend an Volum zunimmt, die untere aber betracht- 
lich abnimmt. Da auch nach vorsichtiger Entfernung der Epi- 
dermis die Reizbewegung im gleichen Sinne verlauft, und da das 
zentral gelegene GefaBbtlndel wegen seiner Starrheit ganz auBer 
Betracht bleibt, so kann die beobac-htete Volumverminderung nur 
durcli Kontraktion des Parenchyms auf der Unterseite zustande 
kornmeh. Mit dieser Kontraktion ist eine Erschlaffung der Polster- 
halfte verbunden, die sieh direkt rnessen laJBt, wenn man durch Ge- 
wichtswirkung eine angestrebte Senkung des Blattes verhindert. 
In neun Yersuchen muBte Pfeffek. hierzu Drucke anwenden, die 
zwischen 2 x / ; 2 und 5 Atmospharen schwankten. Urn diese Grbfie 
sinkt also das Expansionsvermogen der Polsterunterseite, wahrend 
auf der Oberseite wahrscheinlich gar keine Veran derung eintritt. 

Woher nun diese Abnahme der Expansionskraft auf der Unter- 
seite des Gelenkes riihrt, das laBt sich ohne weiteres nicht sagen. 
Zur Aufklarung der Frage waren Versuche an abgeschnittenen 
Blattern wichtig. Diese sind unmittelbar nach dem Abschneiden 

starr; werden sie aber in einem sehr dunstgesattigten Baum ,ge- 
halten, so gewinnen sie nach einiger Zeit ihre Reizbarkeit wieder, 
und das Primargelenk weist nach Bertihrung eine Einkriimmung 
auf, die bis zu einem Radius von 5 mm gehen kann. (Xormale 

Gelenke zeigen eventuell nur noch 3 — 4 mm Radius !) Bei der 

Reizung des abgeschnittenen Biattes sieht man nun eine gewisse 

Menge Fltissigkeit aus der Schnittflache hervortreten, die mit dem 
allmahlichen Ausgleich der Krtimmung wieder eingesogen wird, wenn 
ihre Verdunstung verhindert war. Diese Fltissigkeit kommt aus dem 
Parenchym der reizbaren Polsterhalfte, und nur bei starken Reizen 
sieht man sie auch aus der oberen Polsterhalfte austreten (in ge- 
ringerer Menge und spater). Es kann keinem • Zweifel mehr unter- 
liegen. daB sie von den reizbaren Zellen der Unterseite ausgeschieden 
wird. Es muB zunaclist eine Injektion der Interzeliularen erfolgen, 
und aus ihnen tritt dann die Fltissigkeit an der Schnittflache aus' 
Mit der Verdrangung der Interzellularenluft durch die ausgesehiedene 
Fltissigkeit hangt eine Erscheinung zusanmien, die zuerst von Lind- 
say beobachtet und von BrOcke ric-htig gedeutet wurde. Im Momente 
der Reizung nimmt die Gelenkunterseite eine dunklere Farbe an, 
die man in gleieher Weise bemerkt, wenn man eine Injektion mit 
Wasser unter der Luftpumpe ausftihrt. Diese Dunkdla'rbung tritt 
auch dann ein, wenn das Gelenk mechaniseh an der Krtimmung 
verhindert wird 30 ), und daraus folgt, daB der Farbonwechsel nicht 
mit der Verktirzung des Gelenkes und der damit etwa verbundenen 
Annaherung der Chlorophyllkbrner in Beziehung steht. 

Das plotzliche Sinken der Expansionskraft der unteren Polster- 
halfte muB offenbar mit einer Aenderung ihres Turgeszenzzustandes 
zusammenhangen, und da bieten sich zwei Mogiichkeiten der Er- 
klarung 52 ) : entweder die Elastizitat der Membran nimmt zu, oder 

52) Peeffer 1890 Abb- Kgl. Siichs. Ges. d. Wise. Leipzig 10 326. 
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tier Brack des Inhaltes verringert sich; in beiden Fallen muB es 
zu eineni AA asseraustritt ans den Zellen koinmen. Da bei unver- 
andertem Brack des Inhaltes die GroBe der Zelle von der DehiK 
barkeit der Membran abhangt, so konnte offenbar eine Kontraktion 
der Zelle durch Abnahme der Dehnbarkeit der Wand erzielt werden. 
Wir konnen bei der Mimosa diese Moglichkeit nicht ausschlieBen ; 
da sie aber bei den sonst so ahnlichen Reizbewegungen der Cynareen- 
staubfaden ganz bestimmt nicht zutrifft und auBerdem keine groBe 
inn ere AVahrscheinlichkeit besitzt, so wollen wir ganz von ihr ab- 
sehen. Bei Abnahme des Druckes in der Zelle wird man natttrlich 
zunachst an eine Abnahme des osmotischen Druckes denken,. 
die in der notigen GroBe von 2 1 / 2 — 5 Atmospharen leicht moglicb 
ware- und ihrerseits entweder durch Zusammentreten der osmotisch 
wirksamen Stoffe zu groBeren Molekiilen oder durch A en derung 
der Permeabilitat des Plasmas und Stoffaustritt aus der Zelle zu- 
stande koinmen konnte. Fur den Stoffaustritt infolge vermehrter 
Permeabilitat konnte man anftlhren,. daB Pfeffer 50 ) in der aus 
den Interzellularen austretenden Flussigkeit beim Verdunsten Kri- 
stall e unbekannter Natur auftreten sah. Doch ist dieser SchluB 
aus mehreren Grunden unsicher und auf direktem Weg, insbesondere 
durch plasmolytische Untersuchung bisher noch nicht bekraftigt 53 ). 

Einen vollen Einblick in die Mechanik der Reizbewegung der 
Mimose haben wir also noch nicht. Die Abnahme der Expansions- 
kraft auf der Gelenkunterseite ist aber ganz sichergestellt. Die 
Expansion der Oberseite kommt nur durch die Aufhebung des Gegen- 
druckes zustande ;zugleich wirkt auch noch das Gewicht des Blattes 
dahin, die Unterseite zusammenzupressen; aber auch an der horizontal 
liegenden oder invers gestellten Pflanze, also bei Aufhebung oder 
Umkehrung der Wirkung des Blattgewichtes, erfolgt auf einen Reiz 
Kontraktion der reizbaren Gelenkhalfte, so daB also die Gewichts- 
wirkung des Blattes nicht notwendig zur Ausfuhrung der Bewegung 
ist. — Die Gelenke an der Basis der sekundaren Blattstiele und der 
Blattchen verhalten sich, soweit wir wissen, in alien Stticken den 
Primirgelenken analog; nach Reizung tritt also die Kontraktion bei 
ersteren auf der Innenseite, bei letzteren auf der Oberseite ein. 

Die Senkung des Hauptblattstieles erfolgt, wie bemerkt, ziemlich 
rasch. Die E leak tionszeit, den Beginn der Bewegung, konnte 
Bose 54 ) bei sehr gtinstigen AuBenumstanden bis auf 0,08 Sekunden 
herabdriicken. Bert 55 ) fand an einer horizontal liegenden Pflanze 
die Bewegung in 4— 7 ‘Sekunden vollendet; Brunn 56 ) sah an vertikal 
stehenden Pflanzen gewohnlich erst nach 30 Sekunden das Ende der 
Bewegung, doch verlangsamte sich diese von der 6. — 8. Sekunde an 
sehr erheblich. Sowohl die Geschwindigkeit wie die Amplitude dieser 
Bewegung ist variabel Mit der Zunahme der Temperatur z. B. 
waclist die Geschwindigkeit; die Amplitude wird durch Aether ver- 
ringert und hangt tiberhaupt weitgehend von mancherlei AuBen- 
umstanden ab; sie nimmt mit dem Alter des Blattes zu. Sofort nach 


53) Hilburg 1881 Unters. Tubingen 1 23. 

54) Rose 1913 Annal.es of Botany 27 759. Die Arbeit enthalfc mancherlej 
schwer verstandliche Angaben. Man vgl. auch Bose 1914 Royal Inst, of Great 
Britain. Weekly evening meeting 29. V. 

55) Bert 1870 Mem. Soc. des. sc. phys. Bordeaux. 

56) Brunn 1908 Cohns Beitr. z. Biol. 9 307. 
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Erreichung der tiefsten Stelluug fangt der Blattstiel an, sicli wieder 
zu erlieben, und im Laufe von 10—15 Minuten pflegt die Ausgangs- 
stellung erreiclit zu sein. Das Blatt erhebt sicli dann iiber diese 
hinaus und senkt sich nochmals unter sie, uni sich dann abermals 
zu heben ; erst nach einigen Oszillationen wird es mehr oder weniger 
stabil. 1st das der Fall, so ist aucli das Blatt wieder voll reizbar; 
es kann also etwa in i j i — 2 -sttindigen Intervallen immer wieder 
mit Erfolg gereizt werden. Allein schon elie die Normalstellung des 
Blattes erreiclit ist, etwa 5 Minuten nach der ersten Beizung, lafit 
sich von neuem Reizbarkeit nachweisen ; auf diese Verhaltnisse 
kommen wir spater zuriick, wenn wir die Art der Reizbarkeit etwas 
nalier studiert und so die Methoden kennen gelernt haben, mit denen 
man am besten derartige Versuche aus tell t. 

Wir sahen vielfach schon auf eine leichte Bertihrung des em- 
pfindlichen Gelenkteiles die Reizbewegung ein t re ten ; es ist also vor 
allein zu untersuchen, ob die naheren Bedingungen den bei denRanken 
festgestellten entsprechen. — Schon die Tatsache, dab die Reizbewegung 
ebenso durch Regentropfen, also durch eine Fliissigkeit, wie durch 
feste Korper ausgelost wird, zeigt auf das deutlichste die groile 
Yerschiedenheit in der Empfindlichkeit der Mimose und der Ranken. 
Beide Pflanzen reagieren nur auf Stoll; statischer Druck wirkt aucli 
bei Mimosa nicht reizauslosend. Es trat z. B. in Versuchen P.feffers 
keine Reizbewegung ein, als in allmahlieher Steigerung schlieJJlich 
ein Gewicht von 30 g auf den sensiblen Teil des Roisters wirkte. 
Mimosa reagiert aber auf jeden Stoll, wenn er nur geuiigend intensiv 
ist, und ein einziger Stoll lost gewohnlich die voile Amplitude der 
Bewegung aus. Bei den Ranken aber sind, wie wir gesehen haben, 
nur solche StoBe wirksam, die benachbarte Punkte mit ungleicher 
Intensitat treffen; es bedarf also bei ihnen immer mehrerer gleich- 
zei tiger oder aufeinanderfolgender StoBe. die sich in iliren \V irk ungen 
summieren. Dagegen wirkt bei Mimosa jede plotzliche Deformation 
der Zellen der reizbaren Gelenkhalfte als Reiz und wird mit einer 
Reizbewegung beantwortet. Man hat diese Reizbarkeit als , .seism i- 
sche“ bezeiehnet 57 ), und wir sind ihr schon bei gewissen Keim- 
lingen begegnet (S. 361). 

Zur Unterstutzung der Reizaufnahme dtirften bei Alim os a aucb 
eigenartige Haare dienen, die sich freilich nicht nur am reizbaren 
Gelenk vorfinden. Wenn diese aus derbwandigen Zellen aul'gebautei) 
Haare durch Druck und Stoll gebogen werden, so muB durch ihre 
im einzelnen verschiedene Verbindung mit dem reizbaren Parenchym 
die Deformation dieser Zellen ausgiebiger sein, als bei einem gleich- 
starken Druck auf die Oberhaut des Gelenkes 58 ). 

Die Mimose reagiert aber nicht nur auf Stoll, sondern aucli auf 
Verwundungen. und es erfolgen die Reizhewegungen nach Anbritigen 
eines Einschnittes oder nach der Wirkung eines Brennglases ungleich 
intensiver als nach StoB. Bei solcher Reizung zeigt es sich, daB 
nicht nur die aktionsfahigen Gelenke, sondern auch" andere Stellen 
den Reiz aufnehmen konnen. So erfolgt z. B. nach Einschnitt in 
die Blattflaehe im nachsten und spater auch in entfernteren Gelenkau 

57) Pfefper Pfknzenpbysiologie. 2. Aufl. Leipzig. 

58) Haberlandt 1901 Sinnesorgane im Pflanzenreich etc. Leipzig. Man 
vgl. indes die kritischen Bemerkungen voa Renner 1908 Flora 99 127, 100 141. 
ferner Haberlandt Flora 99 280. 
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eine Linkrtimnnmg ; es findet also eine auffallende Reizleitung statt, 
v° n der als bald nalier zu sprechen sein wird. Die mechanisehe 
Ausfuhnmg der Bewegung scheint nach V erwundungsreiz und auch 
nacli anderen, noch zu behandelnden Reizen nicht anders zu sein als 
nacli St-ob. Audi bei den anderen nocli zu besprechenden seismonasti- 
sclien Pfianzen ist eine Reizbarkeit fur Verwundung, eine ,,T r a u- 
ma ton as tie 11 festgestellt worden. Sie ist aber nicht nur auf solche 
Pfianzen besehrankt, sondern viel weiter verbreitet. So hat Mo- 
lisch * > **) das Vorkommen einer auf Wachstum beruhenden Trau- 
matonastie bei Blatts tielen und B la t tern festgestellt. Audi 
chemisch ist die Mimosa reizbar 60 ). Manche Stoffe, die eine 
Reizbewegung auslosen, wie z. B. Salzsaured^mpf, schadigen frei- 
lich die Pflanze so schwer, dab sie abstirbt; durch Ammoniak aber 
kann man sie bei vorsichtiger Dosierung ohne Sehadigung reizen, 
und dementsprechend kann man diese Reizung auch mehrmals hinter- 
einander erzielen. Ob die durch hohe Temperatur und starke Be- 
leuclitimg erzielten Bewegungen (S. 371) sich mehr an die Reizung 
durch Stub als an die durch Lichtwechsel bzw. Temperaturwechsel 
angliedern, bedarf noch der Untersuchung. 

Von besonderem Interesse ist, dab Mimosa auch nach eiektrischer 
Reizung (induktionsstrom, Gleichstrom, Kondensatorentladung) ge- 
reizt warden kann. Es ist hier nicht streng bewiesen (vgl. S. 397 
Dionaea). aber doch sehr wahrscheinlich, dab die Pflanze die beiden 
Reize gar nicht. un terscheidet ; der Erfolg der „elektro- 
nastischen“ Reizung ist auberlich jedenfalls ganz der gleiche 
wie der einer seismonastischen. Auffallend aber ist, dab eine gewisse 
Polaritat 61 ) neuerdings insofern beobachtet wurde, als manchmal 
der positive, manchmal auch der negative Pol starkeren oder all- 
einigen Effekt aufweist. Welcher Pol im Einzelfali das ist, hangt 
VGin Alter des Blattes oder von der Spezies ab. So gilt z. B. Mimosa 
Spegazzini als „positiv“, pudica als „negativ“ elektronastiseh. Auch 
bei andern Fallen von Elektronastie ist Aehnliches konstatiert. 

Was uns hier am meisten am elektrischen Reiz interessiert, 
ist die Tatsache, dab er in seiner Starke viei bequemer mebbar und 
regulierbar ist als ein mechanischer Stob. So konnte unter Be- 
nutzung des Oeffnungsstobes eine ganze Reihe von Untersuchungen 
ttber die Grobe des wirksamen Stobes und iiber Summierung unwirk- 
samer (unterschweiliger) Stobe ausgeftihrt werden 62 ). Die Reaktions- 
grcibe ist nicht wie z. B. beim Geotropismus der Reizgrobe irgendwie 
proportional, sondern nach Erreichung des Schwellenwertes erfolgt 
sofort eine Reaktion von maximaler Grobe, die durch beliebig grobere 
Reize nicht mehr verstarkt werden kann. Die Mimose verhalt sich 
also in dieser Hinsicht wie der Herzmuskel. („Alles- oder Nichts- 
ReaktionA) .. 

Geht man von Induktionsstoben, die eine starke Reizbewegung 
zur Paige haben, zu miner schwacheren Stromen herab, so kommt 
man schlieblich zu soldi en, die keine Reaktion mehr auslosen. Dab 
aber diese unterschwelligen Reize trotzdem nicht unwirksam sind, 


59) Molisch 1916 Sitzber. Wien. Akad. 125. 

60) Correxs 1892 Flora 75 87. 

61) Rose 1918 s. Anm. 54. Stern 1921 Rer. Rot. Ges. 

62) Bronx 1908 Beitr. z. Biol. 9 307. Steinach 1908 Archiv f. Physio 
logie 125 275. 
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erkennt man daran. daB sie durch Summation eine Reaktion 
bewirken. Damit eine solche Summation erfolgen kann. mtissen die 
Einzelreize eine gewisse Intensitat haben, in einer gewissen Menge 
(Zahl) auftreten und passende Abstande. voneinander haben. ,te 
groJBer die Intensitat ist, desto weniger Einzelreize sind nStig 5 *), 
und desto groBeren Abstand konnen sie haben. Verlangert man 
die Intervalle auf Tiber 6 Sek.. so muB die Intensitat des Einzel- 
stoBes so vergroBert werden, daB er die Schwelle iiberschreitet ; 
damit ist die eine Grenze der Summationsmoglichkeit bezeichnet. 
Die andere wird vermutlich dadurch gegeben sein, daB bei sehr 
schwachen Stofien die Intervalle zwischen ihnen so verldeinert werden 
miissen, daB die EinzelstoBe nicht mehr untersehieden werden, 
die vielen EinzelstoBe also wie statischer Druck wirken, auf den 
ja Mimosa, wie wir sahen, nicht reagiert. Denmach hat die Be- 
ziehung zwischen ReizgroBe und Reizdauer, die wir z. B. bei Geo- 
tropismus und Phototropismus als Reizmengengesetz kennen gelernt 
haben, liier keine Giiltigkeit. Dieses Gesetz kann bier gar nicht 
gelten, weil es eben nicht darauf ankommt, wie lange ein kon- 
stanter Reiz wirkt, sondern wie rasch er seine Intensitat tinder t, 
wie ,groB sein „Gefhlie“ ist. 

Die GroBe des schwelligen Reizes hat begreiflicherweise keinen 
konstanten Wert; sie hangt von inneren und auBeren Bedingungen 
ab. Besonders auffallend macken sich die Wirkungen der Temperatur 
und der Anasthetika, sowie der Einflufi zuvoriger Reizung geltend. 
Mit steigender Temperatur sinkt die Reizschwelie, um vermutlich 
weiterhin wieder zu steigen. Aether erlioht die Reizschwelie. — Nach 
jedem schwelligen Reiz maclit das normale Blatt eine Bewegung von 
maximaler Amplitude. Unmittelbar nach Ausfuhrung einer Bewegung 
vermag kein Reiz, weder ein gerade schwelliger nodi auch ein be- 
liebig grOBerer, eine neue Reaktion herbeizufiihren. Bei jungen 
Blattern und andererseits auch bei mit Aether narkotisierten ist die 
GroBe der Reizkrtimmung von der Reizintensitat abhangig; schweliige 
Reize verursachen also noch nicht die maximale Bewegung. Und nach 
solchen submaximalen Reaktionen kann ein dem ersten Reiz 
rasch folgender zweiter, wenn er nur gentlgend starker ist als jener, 
eine Vermehrung der Ertimmung herbeifuhren. Each maximaler 
Reaktion aber, auf die ja, wie wir sahen, die Rtickregulierung auto- 
matisch erfolgt, muB erst eine gewisse Zeit verstricken sein, bis 
ein neuer Reiz sichtbaren Erfolg haben kann ; in der Regel geniigt 
dabei eine Frist von zwei Minuten, es kann also das Blatt schon, 
bevor es vollkommen in die Normals tell ung zurtickgekehrt ist, eine 
neue Reizbewegung ausfuhren. Wirken vor Ablauf dieser Zeit 
Reize auf das in Riickkehr zur Iiuhelage befindiidie Blatt ein, so 
hindern sie weder diese Riickkehr noch die Hers tel lung der normalen 
Biegungsfahigkeit. Zu einer neuen Reizung kommt es tin ter diesen 
Dmstanden erst nach Ablauf einer gewissen Zeit und bei Anwcndung 
geniigender Reizintensitat. Selbst unterschwellige. wiihrend der Riick- 
kehr zur Normalstellung wirkende Reize erhohen die Reiz- 
sch welle. 

Bei alien diesen Angaben iiber die Reizschwelie wurde voraus- 
gesetzt, ;daB Mimosa in optimalen auBeren Bedingungen gehalten werde. 
Denn es hat sich gezeigt, daB die StoBreizbarkeit ungleich leichter 
aufgehoben wird als jede andere Reizbarkeit. So wird schon 
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durch Temperaturen miter 15° mid liber 40°, die Wachstmn und 
Schlafbewegimgen noch gestatten, die Mimose S ,star r“ 63 ), d. h. sie 
reagiert nicht mehr auf StoBreiz. Spricht man in diesem Sinne von 
Kalte- und ¥ armestarre, so muB man ancli die Starr e er- 
wahnen, die nach andauernder Verdunklung eintritt (D unkels tar r e). 
Aeiinlicli wirken noch mancherlei AiiBennmstande. Wenn aucli Fitting 
die Beobachtung von Sachs, daB es eine Tr ockens tarre gibt, d. h. 
daB Starre durch ungen ligenden Wassergehalt des Bodens oder der 
Luft veranlaBt werde, nicht bestatigt hat, so existieren doch z. B. 
keine Zweifel dar liber, daB Aether und Chloroform in Dosen, die den 
nyktinastischen Bewegiingen noch die Fortflihrung gestatten, die 
seismonastische Reizbarkeit aufheben, wahrend sie in ganz schwachen 
Dosen die Empfindlichkeit vorlibergehend erhohen 64 )" 

Keizleitimg bei Mimosa. Befindet sich eine Mimosenpflanze 
miter inogliclist giiten AuBenbedingungen, so tritt nach Be- 
rlilirung des P r imargel enkes nicht nur eine Senkung des 
Blattes ein, sondern man sieht auch nach einiger Zeit die 
Piede rb latte hen in Reizstellung libergehen. Berlihrt man um- 
gekehrt eines der auJBersten Fiederblattchen, so macht nicht nur 
dieses die Reizbewegung, sondern sie tritt auch sofort im op- 
ponierten Blattchen auf und ergreift dann sukzessive die tiefer in- 
serierten Blattchen, die inimer paarweise zusammenklappen. In der 
Regel bleibt diese Erscheinung auf den einzelnen sekundaren Blatt- 
stiel beschninkt; nur wenn ein Blatt besonders reizbar ist, geht die 
Bewegung auch auf die anderen sekundaren Stiele liber, und es 
klappen an diesen die Fiederblattchen, von unten nach oben fort- 
schreitend, zusammen. Ausnahmsweise wird wohl auch einmal ein 
StoBreiz bis zumPrimargelenk geleitet und verursacht dessen Senkung. 
Viel weiter gehende Reizleitungen bemerkt man nach Wundreiz. 
Sengt. man z. B. mit einem Zlindholz oder mit dem Brennglas die 
Endiiedern an, so schreitet die Reizung rasch nach der Basis des 
sekundaren Blattstieles fort und tritt bald auch in die drei anderen 
sekundaren Blattstiele liber, an denen dann das Zusammenneigeh der 
Blattchen von unten nach oben forts chreitet. Auch die Sekundar- 
gelcnke gehen in Reizstellung, und kurz darauf tritt die bekannte 
Senkung im Primargelenk ein. Und selbst damit ist die Erscheinung 
noch nicht zu Ende gekommen. Nach einiger Zeit fallt plotzlich der 
Primarstiel des nachst hdheren oder des nachsttieferen Blattes, und 
die Reizung ergreift dann auch hier bald die ubrigen Gelenke. — 
Der Wundreiz kann ebensogut vom Blatt, vom Stamm, von der 
Wurzel oder einer Nebenwurzel ausgehen. Voraussetzung ist nur, 
daB ein Gefafibllndel getroffen wurde. Macht man z. B. einen tiefen 
Einscliiiiti in den Stengel und sorgt daflir, daB dabei Erschutterungen 
vermieden werden, so tritt nach kurzer Zeit eine Reizbewegung 
in den benachbarten Slattern ein, die sich allmahlich auf die ent- 
fernter en ausdehnfc. Die Leitung des Reizes konnte unter gunstigen 
Umstanden auf Entfernungen bis zu einem halben Meter wahr- 
genommen werden, und sie vollzieht sich mit einer Geschwindigkeit, ■ 

03) Sachs 1863 Flora 46 449. Fitting 1903 Jahrb. wiss. JBot. 39 504, 

84) Bose 1913 s. Anm. 54. Nach Bose soil plotzliche Verdunklung die 
Empfindlichkeit vernickten; ebenso auf das Gelenk gebrachte Wassertropfen. 
Durch Glyzerin so 11 im letzten Fall die Empfindlichkeit wiederhergestellt werden. 
Diese Angaben bedurfen Nachpriifung. 
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die im Vergleidi mit der Leitung in den Nerven der Tiere zwar ge- 
i-ing ist, im Verhaltnis zu den anderen, bei Pflanzen bekannten 
Reiztransmissionen aber gang ansehnlich ausfallt. Linsbauer « 3 ) 
beobachtete nacli D u r eh schneiden des Blattstiels eine Geschwin- 
digkeit bis zu 100 mm in der Se-kunde; nach Einschnitten war 
sie geringer und nach An sen gen betrug sie nur 7 mm: nacli elek- 
trischer Reizung betrug sie 4 bis 30 mm 54 ). Eine ahnlich grofie Ge- 
scbwindigkeit .findet sichbei Pflanzen nur noch bei demVerw undungs - 
reiz von Ranken, der nach Fitting 66 ) 10 mm in der Sekunde zu- 
riicklegt. Die haptotropischen Reize der Ranken dagegen legen 
die gleiche Strecke im besten Fall in , 1—3 Minuten zurtick, und der 
schnellste phototropische Reiz p'flanzt sich gar nur 0,3 mm in der 
Minute fort 67 ). Dagegen ist die Reizleitung in den Nerven der 
hdheren Tiere rund lOOOmal so schnell wie bei Mimosa. 

Wege der Reizleitung. Bei Untersuchung der Frage. welche 
Elemente der Reizleitung dienen, wird man die Tatsache in den 
Vordergrund stellen niussen, dab der Reiz auch liber narkotisierte, 
abgekuhlte, ja sogar liber abgetotete Strecken geht; wenigstens der 
Wundreiz, der allein fiir solche Untersuchungen in Betracht kommt. 
Dainit ist also eindeutig entschieden, dafi lebende Elemente fiir die 
Reizleitung jedenfalls nicht unbedingt. notig sind. Es ist also zweifel- 
los nicht richtig, wenn Bose 54 ) den Reiz in plasma tischen Bahnen 
vorwarts schreiten lafit. 

Nicht minder wichtig ist eine zweite, allgemein anerkannte 
Tatsache, dab namlich der Verwundungsreiz nur im Gefablnindel 
verlaufen kann. Jede Wunde am Stengel unserer Pflanze bleibt ohne 
Einflub, wenn sie nicht den Zentralzylinder erfabt. hat. in deni 
Gefabbtindel verlaufen. 


Bei dem Versuch, die Bahnen des Reizes noch naher zubestimmen. 
wird man sich vor allem des Ringelungsversuches bediencn. also 
selien, ob durch einen Stengelteil, dem die gauze Rinde bis zum 
Holzkorper genommen ist, noch ein Reiz geht. Diesen Versuch hat 
schon Dutrochet 68 ) mit dem Erfolg ausgefuhrt. dab tatsachlich 
auch durch den geringelten Zweig ein Reiz gehen kann. Spiiter hat 
sich dann gezeigt 89 ), dab in den Versuchen Dctrochets die Rinde 
nicht vbllig entfernt war — aber auch nachdem dies gesriiehen 
war, blieb das Resultat das gleiche. Fitting 70 ,) konnte zwar dieses 
Ergebnis nicht bestatigen, (Inch hat neuerdings Linsiuuer Ringc- 
lungsversuche auf breitester Basis ausgeftlhrt und gezeigt, dab ein 
Wundreiz die geringelte Stelle in jeder Richtung diirchsetzen kann, 
und dab er das selbst dann tut, wenn nur kleine Teile des Holz- 
korpers tibrig geblieben sind. Von besonderer Wichtigkeit ist der 
Nachweis, dab die Geschwindigkcit der Reizleitung (lurch eine Ringe- 
lung nicht wesentlich beeintrachtigt wird. 


65) Linsbauer 1908 WiBSNBR-Festschrift, Wien, 8. 396. Bose 1913 s. 54. 

66) Fitting 1903 Jahrb. wise. Bot. 39 424. 

67) Rothert 1894 Cohns Beitr. z. Biol. 7 137. 

. 68) Dutrochet 1837 Mem. pour servir h l’hist. d. veget. et d. miimaux. 

. 69) Habbrlandt 1890 Das reizleitende Gewebesvstem der Sinnpfianze. 

Leipzig. ■ * 

„ Fitting 1903 Jahrb. wiss. Bot. 39 424; 1906 Ergebnisse d. Phvsiologie 

5 155. Linsbauer 1914 Ber. Bot. Ges.. Bose Anm. 54. 
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, r \).. eriD r IT1 ^‘ . a ! so rephnen muR, dad der Holzkorper allein als 

\\ eg fur die Iveiziortprlanzung geniigt, so diirfen wir doch zwei andere Vor- 
steliungen nieht ganz ; ubergehen, die beide den Siebteil filr den Ort der Eeiz- 
ieituug ansprechen ; die erne betrachtet die gerbstoffkaltigen Schlauche, die andere 
die Siebrohren als Organ© der Leitung. 

Venn sehon Pfeffer (1 ) die GefaRe als Leitorgane des Reizes in Ansprneh 
nahin, so spielte eine besondere Rolle bei seinen Argumentationen die Tatsache, 
dab nach jedem wirksamen Einschnitt in den Stengel ein Fliissigkeits- 
tropren aus dem Gefaibiindei ausfcrat. Dab dieser aus dem Gefabteil stamme, 
gait fur aelbstverstandlich. Nachdem aber Haberlandt 69 ) gezeigt hatte, dab 
in diesem Tropterp gewisse Inhaltsbestandteile jener Schlauchzellen enthalten seien, 
hielt er d i e s e t’iir die reizleitenden Elemente. Sie entsprechen den Gerbstoff- 
schlaiichen anderer Leguminosen, zeichnen sich aber vor diese.n durch die zahl- 
reichen, f einen, offenen Poren in den Querwanden aus. Diese Poren gestatten 
eine gewisse Verse hiebung des ganzen Inhaltes der Schlauchzelfcn, und bei jeder 
Verletzung einer solchen Zelle tritt, wie bei den Siebrohren, reichlieh Baft aus, 
der an seinen charakteristischen Restandteilen kenntlich ist. 

Gegen H ab erl a n d ts Anschaunng spricht erstens der Ringelungsversnch, bei 
dem doch die Kontinuitat der Schlauchzellen vollig unterbrochen ist, und zweitens 
die Tatsache, dab nieht nur Biophytum (S. 695), sondern auch manche andere 
Pflanzen mit a usgesprochener Reizleitung, so vor allem die der Mimosa nahe- 
stehendp Gattung Neptunia, iiberhaupt ^ keine Schlauchzellen besitzen, und dab 
auch die Nebenwiirzeln von Mimosa frei von solchen Organen sind, obwohl auch 
sie einen Verwuiidungsreiz aufnehmen und leiten konnen. Endlieh zeigt sich, dab 
der Venvundungsreiz bei den Ranken nach Fittings Reobachtungen in alien 
Ziigeii mil; dem der Mimosa ubereinstimmt ; auch hier erfolgt eine Reizung nur, 
wenn der Zentralzylinder angeschnitten wird: auch hier tritt ein Fliissigkeits- 
tropfen aus. Die Fliissigkeit stammt aber bei den Ranken nachweislich aus den 
Siebrohren — Schlauchzellen fehlen hier ganzlich. Deshalb sprach Fitting die 
Verniutung aus, dab auch bei Mimosa die Sidbrohren das reizleitende Gewebe- 
system vorstellen. Ihre Verbreitung in der Pflanze spricht nieht dagegen. 

Nat-ur der Reizfibertragung. Sehon Pfeffer 71 ) such te es 
wahrscheinlich zu maehen, dab eine Wasserbewegung im Gefabteil 
die lieizlibertragung besorge. Dab das Anbrennen eines Blattchens 
oder das JEinschneiden in einen Stengel zu einer derartigen Wasser- 
bewegimg ftihren muJS, ist klar; auch durch Biegen des Stengels, das 
nach Goebel 72 ) zur Reizbewegung fiihrt, miissen Wasserverschieb ungen 
in den G ef a ben auftreten. Wie die Wasserbewegung zustande kommt, 
ware dabei gleichgiiltig, nur plotzlich mubte sie entstehen, denn die 
mit der Transpiration verbundene Wasserbewegung ist notorisch ohne 
Erfolg. Auch Haberlandt und Fitting nehmen solche plotzliche 
Fliissigkeitsbewegungen in den Schlauchzellen bzw. den Siebrohren 
an. Die Schlauchzellen seheinen mit ihren geschlossenen Wan den, die 
nur von feinsten Plasmaverbindungen durchbrochen sind, wenig ge- 
eignet, zur raschen Fortleitung lebhafter Wasserstromungen. Es 
ist denn auch nieht gel ungen,- solche kiinstlich durch die Schlauch- 
zellen durehzujagen, auch nieht unter Anwendung hoher Drucke, 
Zweifellos sind die Siebrohren in dieser Hinsicht giinstiger gebaut. 
Aber es verdient doch hervorgehoben zu werden, dab alle Bemih 
hungen, kiinstlich solche Fliissigkeitsbewegungen in der Mimose von 
einer Schnittflache aus zu erzielen, z. B. durch Einpressen von 
Wasser, durch starke osmotische Saugung, niemals zu einer Reizung 
gefiihrt haben 73 ). Auch gibt es eine ganze Reihe von Pflanzen (Nep- 


71) Pfeffer 1873 Jahrb. wiss. Rot. 9 308. 

72) Goebel 1920 Entfaltungsbewegungen. 

73) Mac Dougal 1896 Bot. Gaz, 22 293, Sehr Interessant sind auch die 
Versuche Goebels (Entfaltungsbewegungen), Pflanzen erst etwas eintrocknen zu 
lassen und dann durch Regie Ren erne Reizbewegung zu erzielen. Sie ver~ 
dienen eine eingehendere Rearbeitung. 
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tunia, Biophytum, manche Cucurbitaceenranken), bei denen trotz 
intensive!’ und schneller Reizung niemals ein Tropfenaustritt aus 
der Wunde zu beobachten ist; ein soldier muB aber unbedingt nach- 
weisbar sein, wenn eine Stromung in den Siebrohren erfolgt, 

"Enter diesen Umstanden verdient die neueste Untersuchung iiber 
die Reizleitung bei der Mimose ganz besondere Beachtung. Ricca 74 ) 
gelang es, den Reiz durcli eine Wassersaule hindurchgehen zu lassen, 
die — in einer Glaskapillare eingesehlossen — die Kontinuitat der 
Pflanze unterbracn. Eine solche Wassersaule darf aber nur klein 
sein. Schou daraus folgt, daB es nicht Druekschwankungen sind, 
die sie durchsetzen. In der Tat nimmt Ricca auch an, daB 
chemische Substanzen, die beini Abtoten aller lebenden Zellen von 
Mimosa entstehen, die Reiztibertragung besorgen. Sogar artfremde 
Stoffe sollen in diesem Sinne wirken konnen. Der Grundversuch 
Riccas konnte von Lieske 76 ) nicht bestatigt werden, und es ist 
nicht abzusehen, wie solche Stoffe mit einer der Reizleitung ent- 
sprechenden Geschwindigkeit in den GefaBbahnen sich bewegen 
sollten. In akropetaler Richtung konnte man allenfalls die Tran- 
spiration verantwortlich machen, und in der Tat hat Ricca Be- 
obachtungen mitgeteilt, nach denen bei weitgehender Einschrankung 
der Transpiration die Reizleitung sehr erschwert sein soli. Allein 
die basipetale Leitung kann nicht wohl durch Transpiration erklart 
werden. — So bleibt- auch heute noch das Problem der Reizleitung 
bei der Mimose zu losen. 

Wenn die Reiztibertragung bei Mimosa und venvandten Fallen 
durch Flilssigkeitsstromungen erfolgt, dann batten wir es hier mit 
einer Reizleitung zu tun, die weii abweicht von dent, was wir z. B. 
bei der phototropischen Reizleitung gesehen haben. Dort wird eine 
Polge der Lichtwirkung, aller Wahrscheinlichkeit nach eine photo- 
ehemisch entstandene Substanz, von Zelle zu Zelle weitergegeben, 
hier aber wird der Reiz selbst geleitet. Denn die Fltissigkeits- 
bewegung kann kaum anders wirken als dadurch. daB sie, an den 
reizbaren Gelenken angekommen, hier wie ein StoB von auBen 
eine Erscbtitterung verursacht. Eine weitere Differenz gevron iiber 
anderen Reizerscheinungen ergibt sich ferner auch noch insofern, 
als dort die Reizleitung erst nach einem Reizerl'olg ein t re ten 
kann, wahrend wir hier nach dem Einschneiden in beiiebige Uefafi- 
btindel keinen Reizerfolg erwarten dtirfen; ein solcher wird wohl 
erst nach Transmission des Reizes in den Gelenken selbst auftreten, 
Wenn freilich der Wundreiz das reizbare Gelenkpolster selbst trifft, 
so wird zuerst Reizung eintreten. Man stellt sich aber vor, daB die 
aus den Gelenkzellen ausgestoBene Fltissigkeit in die reizleitenden 
Zellen tibertritt, und daB auch in diesem Fall eine Fltissigkeits- 
bewegung und nicht ein Reizerfolg sich fortpflanzt, Fortpflanznng 
eines Reizerfolges kann aber vielleicht im Gel enk selbst von 
Zelle zu Zelle stattfinden 76 ). 

74) Ricca 1916 Nuovo Giornale bot. ital. 23 1. Auszug in Arch. ital. de 
biol. 65 219. 

75) Lieske 1921 Ber. Bot Ges. 39 348. 

76) Auch bei deu Wundreizbewegungen der Rankeu begegnet die Annahme 
aher ^robmeebanischen Wirkung der Fliissigkeitsbewegung gewissen Sehwierigkeiten. 
Wir wxssen ja, daB durch FliissigkeitsstoSe, die von auSen kommeti, kein Erfolg 
bei Ranken erzielfc werden kann ; da bleibt es unverstiindlich. dad im Inneru 
aurtretende Stromuugen zur Reizkrummung fiihren sollten. 
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Wenn jedoch die Anschauung Riccas sich beweisen lieBe, daim 
wiirden die Verhaltnisse bei der Mimose and beim Phototropismus 
nicht mehr so prinzipiell voneinander verschieden sein. Wie bier 
naeh der Lichtwirkung, so dort nach Verwundung wiirden chemische 
Substanzen entstehen, die sich irn Pflanzenkorper aasbreiten. Wah- 
rend aber bei der phototropischen Eeizleitung diese Aasbreitung 
sehr wohl durch Diffusion erfolgen kann, verlangen die bei der 
Mimose festgestellten Geschwindigkeiten andere Erozesse. Auf alle 
Faile muB man sagen, daB die Eeizleitung der Mimose 'mit 
der der hoheren Tiere nichts zu tun hat. 

Ob die Eeizleitung nach Bertihrung mit der nach Verwundung 
ubereinstimint, laBt sich nicht sagen. DaB die Annahme einer rein 
mechanischen Transmission des Seizes hier noch groBeren Schwierig- 
keiten begegnet als bei dem Verwundungsreiz, hat Fitting 77 ) aus- 
gefiihrt. 

Biophytnm. Die geschilderte Eeizbarkeit ist nicht auf die Mi- 
mose beschrankt. Unter den Leguminosen sind Neptunia oleracea und 
Desman thus plen-us, unter den Oxalideen Biophytumarten als stark reiz- 
bar bekannt. In geringerem Grade durften aber wohl alle Leguminosen 
und Oxalideen, vielleicht tiberhaupt alle gelenkfilhrenden Blatter ftir 
Erschutterung reizbar sein 78 ). Nur bedarf es zum Auslosen der Be- 
wegung hier starkerer Reize und optimaler Auflenbeding ungen. Auch 
gentigt vielfach ein StoB nicht, um eine sichtbare Reaktion hervor- 
zubringen, wahrend nach mehreren, in ihren Wirkungen sich sum- 
mierendeu StoBen die Bewegung allmahlich eintritt (Robinia, Oxalis- 
arten). Sowohl in bezug auf die Empfindlichkeit als auch in der 
Geschwindigkeit der Reaktion steht also die Eeizbarkeit dieser 
Pflanzen derjenigen der Ranken naher; die Empfindlichkeit ftir 
Kontakt ist demnach nicht scharf von der ftir StoB geschieden, 
zwischen Mimosa und den Ranken als Extremen liegen viele ver- 
bindende Glieder. Auf diese alle im einzelnen einzugehen, ist uns 
nicht moglich; wir wollen nur noch einen kurzen Blick auf Bio- 
phy turn sensitivum we r fen, well hier in mancher Hinsicht be- 
merkenswerte Verhaltnisse vorliegen. 

Die Blatter dieser Oxaiidee sind einfach paarig gefiedert. An der 
Basis des Blattstieles und jedes Fiederblattes findet sich ein Gelenk. 
Aber nur die letzteren sind zu seismonastischen Bewegungen befahigt, 
bei clenen sie eine Senkung erfahren. Biophytnm apodiscias 79 ) 
bewegt nach einer Erschutterung auch die ganzen Blattstiele, und 
zwar richtet es sie — umgekehrt wie Mimosa — steil in die Kobe. 
Wenige Minuten nach der Senkung der Blattchen begin'nt wieder 
eine Hebung, doch wird diese auffallenderweise sehr bald wieder 
unterbrochen, und es beginnt eine neue Senkung. Da diese aber 
nicht mehr so tief geht und bald von einer zweiten Hebung abgelost 
wird etc., so tritt das Blatt unter periodischen Oszillationen wieder 
in seine Ruhelage 80 ). Aehnliche Oszillationen sind auch bei anderen 


77 } Fitting 1906 Erg. d. Physiol. 5 246. 

78) HanSGIRG 1893 Physiologische und phvkophytologische Untersuchungen. 
Prag. Welter e seismonastiscK empiindliche Pflanzen ftihrt Goebel 1920 (Ent- 
faltungsbewegungen ) S. 413 an, 

79) Faber 1913 Per. Bot. Ges. 31 282. , 

80) Darwin 1881 Das Beweguugsvermogen d. Pflanzen (Deutsch v. Carus). 
Stuttgart. Haberlandt 1898 Annales Buitenzorg. Suppl. 2 33 . 
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Reizbewegungen (z. B. nach thermonastisclxen Bewegungen} mancher 
Oxalideen bekannt, z. B. Averrhoa 81 ). Biophytum und wohl tiber- 
haupt die. seismisch reizbaren Oxalideen 82 ) sind auch traumatisch 
reizbar. Dabei ist eine rasche und weitgehende Reizleitung be- 
obachtet worden, die sich auch iiber tote Strecken fortpflanzt. 

Die Bedeutung der seismonastischen Reizbarkeit der besprochenen 
Laubblatter ftir das Leben dieser Pflanzen ist noch recht wenig klar. 
Bei Mimosa gilt die Bewegung ftir eine Sehreckbewegung ; sie soil 
Tiere, welche die Pflanze schadigen konnten, versclieuclien. 1st mm 
eine derartige biologische Erklarung wohl tiberhaupt nie exakt zu 
beweisen, so trifft sie im vorliegenden Spezialfall noch auf eine be- 
sondere Schwierigkeit. Nur wenn die Bewegung schnell vor sich 
geht, kann sie einen Eindruck auf das storende Tier machen ; groBere 
Tiere werden durch den veranderten Anblick erschreckt, kleinere 
sollen durch die Bewegung des Blattes weggeschleudert werden 83 ), 
Aber bei der groBen Mehrzahl der auf Stofireiz reagierenden Blatter 
erfolgen die Bewegungen auch nacli kraftiger Erschtitterung so lang- 
sam. daB diese Deutung nicht recht einleuchtend ist. 

Dionaea. Auch bei der Insektivore Dionaea, sowie der sich 
eng an sie anschlieBenden Aldrovandia ist Seismonastie ausgebildet, 
und sie steht hier in offenkundigem Dienste des Insektenfanges. 
DaB die gefangenen Insekten dann verdaut werden konnen, 
wurde friiher besprochen. Die Blattflache von Dionaea besteht a us 
zwei halbkreisformigen Half ten, die in der Mitte durch die gelenk- 
artige Mittelrippe verbunden sind und am Rande in eigenartige. 
Zahne ausgehen. Auf der Oberseite jeder Blatthalfte stehen drei 
lange Borsten, die an ihrer Basis ein Gelenk tragen. Eine Beruhrung 
dieser Borsten veranlaBt das Blatt zu einer plotzlichen SchlieB- 
bewegung, bei der die Oberseiten sich nShern, die Randzahne in- 
einander greifen. Die hierzu notige Krumniung erfolgt vor allem 
in der Mittelrippe oder in der unmittelbaren Nachbarschaft derselben. 
Nach Brown 84 ) erfolgt die Bewegung durch ein verstarktes 
Wac-hstum der Unterseite; das Waehstum erreicht in der kurzen 
Zeit der Krtimmung einen viel groBeren Wert als ohne Reizunc: in 
24 Stunden. Dionaea schlieBt sich also in bezug auf die Aus- 
ftlhrung ihrer Bewegungen vielmehr an die Ranken an als an die 
Mimose. In Beziehung auf die Empfindiichkeit orinnert sie 
aber durchaus an Mimosa; es ist also typisehe Seismonastie vor- 
handen, denn auch ein Wasserstrahl oder Reiben mit feuchter Gelatine 
ftihrt zur Reizung. Uebrigens sind nicht nur die erwahnten Fiihl- 
haare, sondern es ist die ganze Blattflache, oben und unton, imstande, 

SI) Darwin s. 80. Hose 1913 Researches on irritability of plants New York. 

821 Goebel 1920 Entfaltungsbewegungen. 

83) Brief lich auSert sich Prof. Hbinricher iiber die biologische Be- 

deutung der Mimosabewegung, wie folgt: In der Prage nach der biologischen Be- 
deutung der Bewegung der Mimosenblatter „m5ehte ieh den Eindruck erwahuen, 
den ich im botanisehen Garten zu Penang gewaun. Dart trat inir Mimosa pudica 
zum erstenmal als dieht stehende iippige (Jukrantpflanze. bis l /% m und dartiber 
hoch, entgegen. Trat man in das niedere Busehwerk, so entstand, infolge der 
auBerst prompter! Reaktion, eine sozusagen leere, wie ausgebrannt erseheinende 
Lucke, und jeder Sehritt vorwarts vergroBerte sie. Dasseloe Resultat wird sich 
beim Eindringen eines Rindes oder dergleichen Tieres ergeben — und ieh glaube, 
dafi die Pflanze durch dieses Nichteinladendwerden der Abiisung zum guten Teil 
entgeht." VA'RR. 

84 ) Brown 1916 Americ. Journal of Botany 3 68. 
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einen solchen Reiz aufzunelimen. Neben Stofi wirken audi nocli 
V envundungen, chemische und elektrische Einfltisse, Temperatur- 
schwankungen auf ein SchlieBen der Blatter hin ; es bleibt zu unter- 
• suchen, ob die Erfolge der verschiedenen Reize gleichartig sind. 

Audi bei Dionaea tritt auf einen einzigen schwelligen Reiz 
die maximale Reaktion ein (Alles- oder Nichtstypus), wie bei Mimosa, 
ivir kennen aber viel mehr Einfliisse, die zu submaximaler Reaktion 
ftihren als dort, Auch fiir elektrische Strome 88 ) i st eine Summation 
unterschwelliger Reize nachgewiesen, und in dieser Hinsicht gilt 
Aehnliches wie bei Mimosa. Dabei kann das zwischen den Einzel- 
reizen liegende Zeitintervall auffallend groB sein, bis zu 3 Minuten. 
Je langer es ist. desto groBer ist die Zahl der notwendigen Reize: 
2 InduktionsstoBe waren bei einem Intervall von 20 Sekunden, 8—9 
bei 3 Minuten Intervall notig. Bei zu kurzen Intervallen kann wie 
bei der Mimosa keine Summierung erfolgen, vermutlich weil dann 
die Reize wie ein Dauerreiz wirken, also keinen Eindruck machen. — 
Der Reiz, der auf der einen Blatth&lfte ausgetibt wird, pflanzt sicli 
mit selir groBer Geschwindgikeit auf die andere Halfte fort, so dafi 
das Zusammenklappen anscheinend gleichzeitig erfolgt. Die Reiz- 
leitung diirfte eine echte Leitung einer Induktion sein und im Grund- 
gewebe, nicht im Gefafibundelsystem erfolgen. — Auf die Schliefi- 
bewegung der Blatter folgt wie bei Mimosa spontan die langsamer 
verlaufende Oeffnung. 

Nac-h Bnmvx und Sharp 86 ) addiert sicli ein unterschwelliger 
elektriseher mit einem unterschwelligen mechanischen Reiz zu einem 
schwelligen Reiz. Demnach hatten StoBreiz und elektriseher Reiz 
gleiche Induktion zur Folge. Das gilt aber fur die. an der en Reiz- 
a r t e n n i c li t. Fiir die SchlieBbewegung nach Einwirkung von heiBem 
Wasser (65" C) auf der Oberseite oder Unterseite des Blattes, die 
iiberliaupt noch nahere Untersuchung verdient, laBt sicli das freilich 
nicht sicher sagen. wolil aber fiir die chemische Reizung. Diese er- 
folgt durch stickstoffhaltige Korper auch an solchen Blattern, die 
seismiseh gar nicht reaktionsfahig sind; sie erfolgt auBerdem mit 
ungemein viel geringerer Geschwindigkeit. 

Bliiten. AuBer bei Laubblattern sind seismonastische Bewegungen 
auch an Staubgei'aBen, Griffeln und Narben beobachtet. In Beziehung 
auf Empfindlichkeit und Mechanik der Einkriimmung stimmen ge- 
wisseStaubgefaBe vollkommen mit Mimosa iiberein ; die von ihnen au's- 
gefuhrten Bewegungen haben aber eine ganz andere biologische Be- 
deutung. Wir Fialten tins an die Cynareen, speziell Oentaurea- 87 ), 
Die ftinf Staubbeutel sind verwachsen und bilden eine Rohre um den 
Griffel (Fig. 137 1); von dieser gehen die flinf freien Filamente ab, 
die welter unten an der Korolle inseriert sind. Werden die Filamente 
bei-tihrt. so verkurzen sie sich ; dadurch wird die Antherenrohre 
herabgezogen (Fig. 137 II, 1 u. 2), und die Pollenkorner werden 
von den Fegehaaren des Griffels herausgebtirstet ; die Reizbewegung 
ist also offenbar eine Ein rich tung zur Bestaubung der Pflanze durch 
Insekten. Macht man die Beobaehtungen an Bluten, denen die Korolle 
entfeml wurde. so zeigen sich die Filamente im reizempfanglichen 


85) Burdon-Sandbrson 1882 Biol. Obi. 2 481. 
Archiv 125. 

S(>) Brown and Sharp 1910 Bot. Gaz. 49 290, 
87) Juki, 1906 Bot, Studier til. Kjellman 1. 


Stein ach 1908 Pfliigers 
Pfeffer Anm. 50. 
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Zustand nach auJBen gekrtimmt ; bei der Verkttrzung nacli Eeiz 
strecken sie sick gerade. Auf die Bertihrung reagiert nur das direkt 
betroffene Filament, eine Reizleitung findet nicht statt, wohl aber 
werden durch die mit der Kontraktion eines Filamentes verb un dene 
Zerrung die benachbarten Staubfaden gereizt, Nach Lxnsbaoee 88 ) 
dauert es bei gut reizbaren Staubfaden von Centaurea americana 
weniger als eine Sekunde, bis nach Bertihrung die Kontraktion er- 
folgt.' Diese wird in 7—13 Sekunden ausgefuhrt, und in den 
folgenden 50 — 60 Sekunden wird wieder die ursprtingliche Lange 
des Staubfadens erreicht, womit dieser dann wieder reizbar 
ist. Die Versuche konnen aueh am einzelnen isolierten Filament 
gemacht werden. So labt sich leicht konstatieren. dab die Ver- 




Fig. 137. Centaurea dealbata. 1 Biute nach Abtragung eines Kron- 
blattes. Vergr. 4. II Unteres Ende der Antherenrohre und die 
Filamente (nach Abtragung der Kron blatter). 1 nngereizt, 2 nach 
Eeizung verkurzt. Vergr. 21. Ill Ende des Griff els mit der An- 
therenrohre. a uni 8 Uhr, b urn 8 l /,> Uhr, e urn ll 1 /* Uhr. Der 
Griffel wachst und hat bei e viel Blutenstaub in semen Fegehaaren 
mitgenommen. 1 jeweils un gereizt. 2 gereizt. Vergr. 8. 


kurzung bei der Eeizung 10, 20, selbst 30 Proz. der ursprUnglichen 
Lange betragen kann. Das Filament hat einen sehr einfachcn ana- 
tomischen Bau: ein dlinnes Gefallbiindel wird von dem aliein reiz- 
baren Parenchym umgeben. Dieses verliert durch die Reizimg an 
Expansionskraft, und es tritt, wie bei Mimosa, Wasser in die Inter- 
zellularen, wahrend das Volumen des Filamentes betriiditlirh ab- 
nimmt. Hat man die Interzellularen zuvor mit Wasser injiziert, so 
tritt .dieses bei der Eeizung an der Sdmittflache aus. wahrend fttr 
gewohnlich die Interzellularen zur Aufnalime der ausgoschiedenen 
Flussigkeit geniigen. Bei den Cynareen lafit sich mit Sicherhcit 
nachweisen, dab an der Abnahme der Expansion die Zellhaut nicht 
beteiligt ist, denn ihre Elastizitat ist in dem eben kontrahierten 
Filament gerade so grofi, wie in dem expandiertcn. das man, zur 
Vermeidung einer Eeizung durch den Zug, zuvor chlorol'ormiert hat. 
Audi wahrend der Eeizung andert sich niehts in der Beschaffenheit 


88) Linsbatjee 1905 Sitzber. Wien 114 I 809. 
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dei' Membran. denn ein Gewicht, das ein eben kontrahiertes Fila- 
ment auf die urspriingliche Lange dehnt, gentigt aucli, um jede 
Kontraktion bei der Eeizung zu verhindern 50 ) 53 ). Es muB ' bei 
der Eeizung eine Abnahme des Druckes des Zellinhaltes, also des 
osmotischen Druckes, eintreten, die sich nach Pfeffer auf 1 bis 
3 Atmospharen belaufen diirfte. Die Pflanze nutzt indes nieht den 
ganzen elastischen Spielraum der Membran aus. Das nach Eeizung 
kontrahierte Filament kann durch Plasmolyse noch betr&chtlich mehr 
verkurzt werden; das expandierte andererseits kann innerhalb der 
Elastizitatsgrenze noch mechanisch gedehnt werden. Die durch 
Plasmolyse spannungslos gewordene Zellhaut erfahrt keine dauernde 
Verlangerung, wenn sie durch Zug um 100 Proz. verlangert worden 
ist. In Bezieliung auf ilire Dehnbarkeit stehen die Cvnar een f i 1 amente 
ganz einzig in der Pflanzenwelt da (vgl. S. 239). 

Die Bewegungen der Cynareenfiiamente werden traditionsgemaB 
im . AnschluB an die Mimose beliandelt, weil der EeizanlaB der 
gleiche ist und weil hier wie dort Turgorerniedrigung zur Aus- 
ftihrung der Eeaktion dient. Aber eigentliche nastische Be- 
wegungen liegen bei den Cynareen nicht vor. Diese Filamente sind 
gewiB nicht radiar gebaut.; das zeigt sich schon an der regelmafiigen 
Aufienkriimmung, die sie erfahren, wenn die Korolle entfernt wird, 
oder wenn, nach erfolgter Eeizung, wieder eine Verlangerung ein- 
tritt. Man wird aus ihr schliefien, daB die AuBenseite ein starkeres 
Expansionsbestreben hat und deshalb wohl auch bei der Eeizung 
eine groBere Turgorsenkung erfahrt als die Innenseite. Echte 
nastische Bewegungen find’en sich dagegen bei Berberis, und sie sind 
bei anderen Filamenten mit tropistischen Krtimmungen kombiniert. 

AuJBer bei den Cynareen finden sich reizbare Eilamente auch 
noch bei vie ten Compositen aus den anderen Unterfamilien 89 ), und 
Kriimmungen von Filamenten auf StoBreiz treten ferner bei Cacteen, 
Cistineen. Mesembryanthemaceen, Tiliaceen, Portulacaceen und Ber- 
berideen auf. Die Filamente dieser Pflanzen sind teilweise echt 
nastisch und reagieren dann nach StoB an jeder beliebigen Flanke 
entweder mit einer Kriimmung nach innen (Berberis, Opuntia) oder 
nach auBen (Sparmannia) ; es gibt aber auch Filamente, die mehr toder 
minder deutlich tropistisch reagieren. So erfolgt bei Portulaca 
die Kriimmung entgegen der zuvorigen Einbiegung, bei Abutilon 
gegen die beriihrte Seite. Bei Sparmannia findet sich eine Kombi- 
hation von Nastie und Tropismus ; hier tritt auch zugleich sehr 
ausgepragte Keizleitung auf. Ftir einzelne Falle [z. B. besonders 
genau ftir Berberis 90 )] ist nachgewiesen, daB Eeizbarkeit und Ee- 
aktion im wesentlichen mit Mimosa tibereinstimmt. In anderen Fallen 
besteht vielleicht auch Empfindlichkeit fiir andersartige fieize; so 
soil nach Haberlandt bei Opuntia ein Langszug einen viel wirk- 
sameren Eeiz abgeben als ein beliebiger StoB. Auf die Haarbildungen 
an diesen Staubfaden, die von Haberlandt 91 ) teils als Sinneszellen, 
teils als Stimulatoren gedeutet werden, konnen wir hier nicht ein- 
gehen. 


89) IIansgirg 1890 Bot. Cbl. 43 409. 

90) Pfeffer 1873 zit. in 87. Joel 1906 zit. in 87. 

91) Haberlandt 1906 Sinnesorgane zur Perzeption mechan. Reize. 2. Aufl. 

Leipzig. 9 ;;l.v ;-.L .. . a g ■ 
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Neben vereinzelten „reizbaren“ Griffeln [Arctotis 92 )] siud 
namentlich Narben bekannt, deren beide Schenkel sich auf Stobreiz 
hin bis zur Bertihrung nahern; sie treten besonders in den Pamilien 
der Scrophularineen, Acanthaceen, Pedalineen, Bignoniaceen und bei 
den Capparideen auf. Wir haiten uns an Mimulus 93 ). Die Reaktion 
besteht hier in einer Verkummg der ganzen Narbe; dabei verkiirzt 
sicli aber die Innenseite ungefahr doppelt so stark wie die Auben- 
seite, und so kommt es zum Schlieben der Narbe. Dieses dauert 
aber bei Aufhoren des Reizes nur wenige Minuten, dann setzt wieder 
die Oeifnungsbewegung ein. Bei dauerndem Reiz aber bleibt die 
Narbe im Gegensatz zu vielen seismonastischen Organen dauernd 
geschlossen. Zur Reizung geniigt iibrigens die Beriihrung eines 
Narbenlappens. Es findet eine rasche Reizleitung zum anderen 
Lappen statt, die aueh nach Durchschneidung des GefaiSbiindels 
erfolgt, also im Parenchym stattfinden kann. Oekologisch kann 
man diesen Bewegungen hochstens insofern eine Bedeutung bei- 
legen 94 ), als sie eine Selbstbestaubung der Bliite verhindern konnen, 
da ein insekt beixn Herausgehen aus der Bliite den dort gesammelten 
Pollen nicbk absetzen kann. 

Seismonastisch empfindlieh ist auch das Labellum der Orchidee 
Masdevallia muscosa "). Es besteht aus zwei durch ein Gelenk 
getrennten Teilen, von denen der untere mil einem Haarkamm ver- 
sehen ist. Die Reizempfindlichkeit ist auf diesen Kamm beschrankt. 
und nur wenn er beriihrt wird, klappt- der untere Teil des Labellum 
nach oben. Die Bedeutung der Reizbarkeit soil hier darin liegen, 
dab die Bliite besuchende Insekten genotigt werden, an einer ganz 
bestimmten Stelle die Bliite zu verlassen, namlich da. wo ihnen der 
Pollen aufgeladen werden kann. In physiologiseher Hinsicht bleibt 
noch fast alles aufzuklaren. Merkwiirdig ist, dab aueh Schlaf- 
bewegungen von diesem Labellum ausgefiihrt werden. 

Stobreizbarkeit liegt auch bei Catasetum 90 ) vor. dessen eigen-, 
artige Schleuderbewegung schon trtiher geschildert wurde (S. 247'). 
Auch sie hangt schlieblich mit einer nastisehen Bewegung zdsammen, 
die freilich wesentlich anders zustande kommt als die Mehrzahl der 
seismonastischen Bewegungen, denn das gespannte Organ (Stipes), das 
die Krtimmung ausfiihrt, ist tot. Das reizaufnchmende Organ aber 
reagiert wie die Mimose auf Stob und Verwundung, wobei noch 
zu bemerken ist, dab zwar Anbrennen, nieht aber Schwefolsiiure und 
kochendes Wasser zu einer Reaktion ftllirt. 

Endlich sei noch auf die Blumenkronen gewisscr Enziane 97 ) 
hingewiesen, die ebenfalls seismonastische Bewegungen von ganz 
unbekannter Bedeutung ausfilbren. 

92) Minden 1901 Flora 88 238. 

93) Lutz 1911 Zeitschr. f. Bot. 3 289. Lloyd Plant World 14 257. Ref. 
:m Bot. Obi. 119 515. 

94) Kniep 1913 Nastien. Handworterbuch f. Naturwissenschaft, Artikel 
Reizerseheinungen, - 

95) Oliver 1887 Annals of Bot. 1 250. Ji-nukk.uaxx 1921 Bar. Bot. 
Ges. 39 296. Goebel Entfaltungsbewegungen. 

96) v. Guttenberg 1915 Jahrb. wiss. Bot. 56 374. 

. 97) Seeger 1912 Sitzber. Wien. Akad. 121 (I) 1089 . Bremekamp 1915 

Rec. tray. bot. nSerl. 12 27. 
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3« Thigmonastic. 

. Kastische Bewegungen, die nach einem Kontaktreiz erfolgen, 
wie wir inn bei den Ranken naher studiert haben, heifien this mo- 
nastic die Krtimmungen. Thigmonastie findet sich vor allern bei 
den lentakeln von Dr os era 98 ). Die Kriimmnngen, die diese Pflanze 
nacli exnem „Kitzelreiz“ ausfiihrt, stehen sichtlich im Dienste der 
Insektivorie. Bei unserer heimischen Drosera rotundifolia sind die. 
Blatter fast kreisrunde Scheiben, die an langem Stiel inseriert sind. 
Die Oberseite der Scheibe ist etwas konkav und mit den Tentakeln 
besetzt. Dies sind Drtisen, die in der Mitte des Blattes kurz gestielt 
sind und aufrec-ht stehen, wahrend s : ie an der Peripherie lang gestielt 
und nach aufien zurttckgebogen sind (Pig. 138). An jeder Drilse 
haftet em schleimiges Sekret, das in der Sonne wie ein Tautropfchen 
funkelt und zu der deutschen Benennung der Pflanze, „Sonnentau“, 
gefuhrt hat. Das klebrige Sekret halt kleine Insekten, die zufallig 



auf das Blatt geraten sind, fest, und durch die weiteren Aus- 
scheidungen der Driisen, die uns an dieser Stelle nicht interessieren 
(vgl. Bd. I), wird dann die Verdauung eingeleitet. Die langgestielten 
Bandtentakel fassen wir zunachst ins Auge; sie allein sind zu 
thigmonastischen Bewegungen befahigt, wahrend die scheiben- 
standigen kurzen Ten take! keine solche Kriimmungen ausfiihren. 
Wir haben die Art der Reizbarkeit, den Ort der Reizaufnahme und 
die A us ftih rung der Kriimmung zu untersuchen. 

Die wirksamen mechanischen Reize sind Kontaktreize, wie bei 
den Ranken. Darwin^) zeigte, dafi indifferente Pltissigkeiten, wie 
Wasser, keinerlei Effekt hervorbringen, auch wenn sie mit ansehn- 
licher Kraft auf die Tentakel aufprallen; Pfeffer 98 **) wies nach, 
dafi Gelatines tabe (wie bei den Ranken) ebenfalls unwirksam sind, 
Dagegen ftihren feste, unlosliche Korper von erstaunlich geringem 
Gewicht, wenn sie nur durch das Sekret durchzusinken vermogen, 

98) Darwin 1876 Insektenfressende Pflanzen. (Deutsch v. Carus.) Stuttgart. 

98a) Pfeffer 1885 Unters. Tubingen 1 483. 

Benecke u. J ost , Pflanzenpkysiologte. Bd. II. 
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bei langerem Kontakt zu energisehen Kriimmungen. Auch durch 
Streichen mit einem Pinsel oder Holzstabchen kann man reizeii, 
doch bedarf es zur Erzielung eines Erfolges mehrerer Bertihrungen 
hintereinander. In diesem Punkt weieht Drosera von den Ran ken 
ah, denn bei diesen geniigt ein einziger Kontakt, der allerdings aus 
zahlreichen Einzelreizen besteht. Wiederum Darwin verdanken wir 
den Nachweis, dab die Reizaufnahme ausschliefilich in der Driise 
stattfindet, und Haberlandt fand in den Epidermiszellen der- 
selben eigenartige Einrichtungen auf, die den Fuhltupfeln der Ranken 
entsprechen. Ob das Ivopfchen des Tentakels oben oder an einer 
Flanke berubrt wird, macht fur die Intensit-at und die Richtung 
der Krummung gar nichts aus. Tentakel, denen das Kopfchen 
genommen ist, konnen keinen Beruhrungsreiz aufnehmen. Die Kriim- 
mung erfolgt immer so, dafi die. Oberseite des Tentakels konkav 
wird, und sie wird ausschliefilich vom Tentakelstiel besorgt. IJnd 
zwar beginnt sie an der Basis, also an dem von der Reizstelle am 
weitesten entfernten Ort, und schreitet von hier nach oben fort. 
Genauere Untersuchungen liber die Mechanik der Kriimmung 
liegen nicht vor; alter Wahrseheinlichke.it nach erfolgt sie genau 
so wie nach chemischem Reiz (S. 403). 

Kicht nur auf direkten Reiz des Kopfchens, sondern auch auf 
zugeleiteten Reiz spreehen die Droseratentakel an. Werden die zen- 
tralen Tentakel beriihrt, so strahlt von ihnen ein Reiz allseits aus, 
und alle anderen Tentakel krtimmen sieh nach dem Zentrum zu. 
Dieses Mai reagieren nicht nur die. Randtentakel, sondern auch 
die ktirzeren Scheibententakel, und die Bewegungen sind nicht mehr 
rein nastische, sondern mehr oder minder deutlich tropistische. 
Das sieht man am deutlichsten, wenn nicht eine Stelle genau it 
der Mitte der Scheibe, sondern deren zwei etwas exzentrisch gelegene 
Stellen benutzt werden. Dann wenden sich die Randtentakel nach 
diesen beiden Stellen hin. Wie weit diese tropistische Reaktion 
von der nastischen Krummungsrichtung abweichen kann. verdient 
noch nahere Untersuchung. -Tedenfalls zeigt Drosera interessante 
Uebergange von tropistischer zu nastischer Reaktion. 

Ranken. Die Bewegungen der Ranken nach Beruhrungsreiz 
wurden oben (S. 348) als tropistische bezeiclmet. Ohne Ein- 
schrankung richtig ist das fur die allseits haptotropisch empfind- 
lichen. Fur die einseitig haptotropisch empfindlichen kdnnte man 
wohl auch, wie Kniep") ansgeftihrt hat, von Thig monastic 
s'prechen. Erst recht nastischer Natur sind die friiher (S. 349) 
besprochenen Alterseinrollungen. 

4. Chemonastie. 

Drosera ist auch chemiseh reizbar, und die chemischen 
Reize wirken im allgemeinen viel intensiver als die mechanischen, 
was sich in der Schnelligkeit der Bewegung und namentlich 
auch in der Daiier der Einkrtimmung zeigt. Darwin konnte 
fhr die allerverschiedensten Substanzen, wenn sie in Losung auf 
das Droserablatt gebracht warden, Reizung feststellen. Darunter be- 
finden sich auch solche, die offenbar weder niitzlieh noch schadlich 


99) IvNiEr 1913 Handworterb. d. Naturw, 8 281. 
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fur das Blatt sind, andererseits notorische Gifte, wie z. B. Sublimat, 
endlicli aber auch Nahrstoffe, die entweder, wie viele Ammoniak- 
salze Oder Phosphate, sofort absorbiert werden konnen oder, wie 
Eiweifi und eiweifihaltige tierische Korper, erst durch das Driisen- 
sekret verdaut werden mtissen. Auch beim chemischen Reiz ist zu 
unterscheiden zwischen direkter Reizung und zugeleitetem Reiz. — 
Der direkte Reiz kann durch das Driisenkopfchen der Randtentakeln 
au%enommen werden, doch seheint nicht untersucht zu sein, ob 
das auch durch den Tentakelstiel moglich ist. 

Der Kriimmungsvorgang nach chemischem Reiz ist von 
Hooker 10 ®) genauer untersucht worden, er erfolgt durch ungleich- 
seitiges Wachstum unter gleichzeitiger Wachstumsbeschleunigung der 
Mittellinie, also ganz so wie bei den Ranken oder den thermonasti- 
schen B Hi ten blatter n. Die Einkrummung beginnt an der Basis der 


Fig. 139. Tentakel von Dro- 
sera rotundifollia in Seiten- 
ansicht nach Hooker. Vergr. 
22. A a vor der Eeizung, 
b — e Fortschreiten der Ein- 
krummung. B Fortschreiten 
der Eiickkrummung. C Ein 
nndderselbe Tentakel. a vor, 
b n a c h der Eeizung. Langen- 
wachstum. D Endstadien der 
Einkrummung desselben Ten- 
takels. a nach der ersten, 
b nach der zweiten, e nach 
der dritten Eeizung. 


Tentakel, und schreitet von hier aus apikalwarts fort. Die vom Reiz 
zuerst getroffenen Teile reagieren also am spatesten. Die Reizleitung 
erfolgt mi t sehr ansehnlicher Geschwindigkeit ; die etw;a 2 mm 
lange Strecke kann in 10 Sekunden zuruckgelegt sein. Der Verlauf 
der Kriimmung ist durch Fig. 139, A dargestellt. Das Endstadium e 
ist in 3h 15' erreicht, und alsbald beginnt eine Euckkriimmung B a — /, 
die viel langsamer erfolgt und erst in fast 24 Stunden den Ten- 
takel in die Ausgangsstellung / zurtick bringt. With rend der Rtick- 
krtimmung findet auch eine Erhohung der Wachstumsgeschwindig- 
keit in der Mittellinie statt und der Tentakel ist nach einer soldi en 
Reizung um 0,43 mm gewachsen (Fig. 139 C). Bei einer zweiten 
Reizung wachst er 0,37 mm, bei der dritten 0,24 mm. Jetzt ist er aus- 
gewachsen und kann keine weiteren Reizkrtimmungen mehr ausftihren. 
Bei der zweiten und dritten Reizung beschrankt sich die Kriimmung 
imrner mehr auf die Basis, wahrend bei der ersten sehlieBlich der 
ganze Tentakel gekrtimmt ist. Ob die Reizung erneutes Wachstum 
auslOst oder nur ein vorhandenes steigert, ist nicht festgestellt. 
worden. ' 

100) Hooker 1916 Bull. Torrey botan. Club 43. 
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Betrachten wir nun die Kriimmung der Tentakel auf zuge- 
leiteten Reiz. Ueber die Reizleitung selbst ist freilich sehr wenig 
bekannt. Es ist niclit einmal sickergestellt, ob sie sick im Parenchym 
der Blatter 98 ) oder in den Gefafibtindeln 1U1 ) vollzieht. Soviel wir 
wissen, geken die Impulse ausschliefilick von den auf der Scheibe 
stehenden kurzen Teutakeln, nickt aber von den randstandigen aus. 
Der iibermittelte Impuls wirkt dann von unten kommend direkt auf 
die Bewegungszone ; dab ernicht erst Ms zum Kopfclien geieitet werden 
muB, ergibt sich daraus, daB aucli kopfchenlose Tentakel 98 ) auf zu- 
geleiteten Reiz reagieren, wahrend sie direkt nickt reizbar sind. 
Diese Tatsache beansprucht neben Hirer groBen generellen Bedeutung 
auck nock ein spezielles Interesse. insofern sie gewisse Ersckeinungen 
bei Drosera, namlich die „Zusammenballung" (Aggregation) 102 ) im 
Zellsaft der Tentakelzellen, ricktig zu beurteilen erlaubt. Wird das 
Kopfclien eines Tentakels gereizt, so treten in semen Zellen eigen - 
artige Veranderungen auf. Es nimmt zunackst das Volumen des 
Protoplasmas erlieblick zu, und gleichzeitig setzt lebkafte Bewe- 
gung in ikm ein. Die Vakuole aber verkleinert ilir Volumen und 
zerfallt in viele kleine Vakuolen, in denen oft Ausfiillung bisher 
geloster Stoffe erfolgt. Es findet also eine Quellung des Proto- 
plasmas auf Kosten der Vakuolen statt. Aggregation wird durcb 
verschiedene Stoffe erzielt: Eiweifi, Pepton, Phosphate, Aethylalko- 
hol; sie kann nur ein treten, wenn das Driisenkopfclien oder Venig- 
stens der obere Teil des Stieles erhaiten ist. Die Zusammenballung 
schreitet von der gereizten Drtlse abwarts im Tentakel von Zelle 
zu Zelle fort und tritt auch spater in den sekundiir gereizten Ten- 
takeln auf. Alan konnte glauben, in diesem Fortsckreiten der 
Aggregation liege die Transmission des chenionastiscken Reizes. Ge- 
nauere Beobacktung lelirt aber, dafi in dem sekundiir gereizten Ten- 
takel die Zusammenballung nickt mit der Kriimmung beginnt, sondern 
erst dann einsetzt, wenn die Drtise zu sezernieren anfangt. Auck in 
dem sekundar gereizten Tentakel schreitet also die Zusammenballung 
von oben nach unten fort und nickt wie der Kriimraungsreiz von 
unten nach oben. Demnach steht also der ganze Froze B sicker nickt 
mit den Kriimmungen, dagegen wohl mit der Driisensekretion in 
naherer Beziehung. Die Aggregation tritt auck bei Drosophyllum 
auf, wo die Krtimmungsbewegung fehlt. 

Manche Droseraarten, z. B. capensis, beschninken sich nach 
kraftiger Reizung nicht auf die. Einkrtimmung der Tentakel, son- 
dern machen mit dem ganzen Blatt chemonastische Kriimmungen, 
so daB die Qherseite konkav wird. Aehnlicke Erfolge der chemischen 
Reizung beobachtet man auch bei Pinguicula. Naheres tiber diese 
Kriimmungsvorgange scheint nickt bekannt zu sein. 

An dieser Stelle mag nock darauf kingewiesen werden, daB 
Drosera auck tkermonastisck ist. Diese Reizbarkeit liiBt sich nur 
durch ziemlich hohe Temperatur nachweisen; werden die Blatter 
am besten in reinem Wasser auf 40 — 50° erwiLrmt, dann krtimmen 
sich die Tentakel gerade wie nach chemischer Reizung ein 103 ). 

Auch bei dem Objekt, bei dem die thigmotropische Empfindlich- 


101) Batalin 1877 Flora 60 36. 

102) de Vries 1886 Bot. Ztg. 44 1. 

102a) Akerman 1917 Botan. Notiser S. 145. 

103) Darwin 1876 zit. in 98. Bbnbcke 1909 Zeitschr. f. Bofc. 1 107. 
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keit die grofite Bedentung hat, bei den Ranken, treten chemonastische 
und thermonastischeKrtimm ungen auf. Zu chemonastischer Bewegung 
ftihren nach Correns 10 *) die versehiedensten Stoffe, wie Jodl&sung, 
Essigsaure, Chloroform, Ammoniak. Hier wie auch bei der Chemo- 
nastie der Mimose, nimmt man an, daB der chemonastische Reiz- 
Yorgang sich von dem thigmo- bzw. seismonastischen lediglich im 
EeizanlaB unterscheidet, wahrend im tibrigen der Reizverlauf ganz 
identisch _sei. Anders bei Dionaea 98 ), deren chemonastische Krflm- 
mungen sich wesentlich von der oben geschilderten seismonastischen 
unterscheiden. Vor allem setzt die Reizbewegung hier ganz auBer- 
ordentlich langsam ein und fiihrt erst nach Stunden zu volligem Yer- 
schluB. _ Dieser ist dann aber auch fester, die beiden Biatthalften 
sind dichter aneinander gepreBt, so daB der Hohlraum zwischen 
ihnen verschwindet. Die chemonastische Einkriimnumg beginnt lokal 
an der Stelle, .wo. der Reiz erfolgt, und breitet sich von da aus. 
DaB es sich wirklich bei der Chemonastie um eine andere Reizbar- 
keit handelt als bei der Seismonastie, ergibt sich vor allem daraus, 
daB Blatter, die seismonastiseh unempfindlich sind, chemonastisch 
noch gut gereizt werden konnen. 

Wie Fitting zeigte, konnen bei gewissen, aber nicht bei alien 
Eanken auch durch Verwundung Einkrtimmungen erzielt werden; 
auch diese erfolgen in einer ein ftir allemal gegebenen, von der 
Wundstelle unabhangigen Richtung, sind also ausgesprochen 
nastisch. Man kann sie durch Kopfen oder Abschneiden, tiberhaupt 
durch Jjdiebige bis in den Zentralzylinder dringende Wunden erzielen. 
Bemerkenswert ist, daB nach basalen Wunden die Einkriimmung 
doeh an der Spitze erfolgt, wobei weite und ungewohnlich rasche 
Reizleitung zu beobachten ist. Man darf annehmen, daB auch hier 
schlieBlich eine Art von Chemonastie vorliegt, obwohl Genaueres 
tiber die Natur der wirksamen Korper nicht bekannt ist. Ob auch die 
nach Pfeffer ebenfalls zur Einkriimmung ftihrenden Induktions- 
strome client ische Wirkungen haben, sei dahingestellt. Jedfen- 
falls zeigen alle diese Erscheinungen, daB die Ranken, obwohl sie 
die als ,~,StoB“ und ,,Kontakt“ bezeichneten mechanischen Einfliisse 
zu unterscheiden wissen, doch aufierdem auf _ viele andere Ein- 
wirkungen immer mit derselben Krtimmung reagieren. Wahrend die 
Rflanze vom Thigmotropismus der Ranken einen groBen Nutzen hat, 
kann man die anderen Reizbewegungen dieser Organe gewiB nicht 




als ,,zweckmaBig“ bezeichnen. 

Ein weiteres Beispiel ftir Chemonastie liefern die Krtimmungen, 
die durch gewisse Verunreinigungen der Luft, wie z. B. Leuchtgas 
(sogen. Laboratoriumsluft) veranlaBt werden. Sehr deutlich sind 
diese z. B. bei Callisia repens 105 ). Die Blatter kriimmen sich schon 
bei Anwesenheit von Spuren solcher Stoffe epinastisch. Aehnlich 
verhait sich Ricinus communis 106 ). 


104) CoRRENS 1896 Bot. Ztg. 54 1. Mail vgl. KhfiEP 1913 Handwdrterbuch 
d. Naturw. 8 281. Jena. 

105) Wachter 1905 Ber. Bot. Ges. 23 379. 

106) Harvey 1913 (Bot. Gaz. 56 439) Bot. Cbl. 131 250. 
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5. RiickMick auf die Krimmmngsbewegimgen. 

Der erste Eindruck, den der Laie von der Pflanzenwelt hat, ist 
der der Bewegungslosigkeit. Schon jetzt, wo wir nm; die Lage- und 
Formverander ungen der festgewurzelten Gewachse studiert haben 
und die Ortsveranderungen freibeweglicher Pflanzen noch niclit 
kennen, iniissen wir zugeben, daB dieser Eindruck ein ganz falscher 
ist. Genauere Beobachtung hat uns ja mit einer Fiille von Be- 
wegungen bekannt gemacht, und diese sind nur deshalb weniger 
auffallend als die Bewegungserscheinungen bei den Tieren, weii sie 
meistens langsaxner verlaufen. Es ist aber selbstverstandlich, daB 
fiir die wissenschaf tliche Betrachtung die Schnelligkeit einer 
Bewegung niclit in erster Linie in Betracht kommt; wir fragen viel- 
mehr zunachst nach der Art der Bewegung, nach ihren Ursachen, 
nach den Mitteln, mit denen sie ausgefiihrt wird, und endlich 
nach der Bedeutung, die ihr fur das Leben des Organismus zu- 
kommt. Die bisher besprochenen Bewegungen waren nun lvrum- 
mungsbeweg ungen , die wir in Tropismen und Nastieen ge- 
trennt haben, die, gleichgiiltig ob sie in ietzter Linie durch Wachs- 
tum oder Turgordruck ausgefiihrt werden, alle. das gemein haben, 
daB sie auf einen aufieren It e i z hin erfolgen. Sie heifien deshalb 
auch Reiz bewegungen und werden den endonomen (autonomen) oder 
spontanen Bewegungen gegenubergestelit ; auch als „induzierte“ 
oder als „paratonische“ Bewegungen werden sie bezeichnet. 
Den Unterschied zwischen beiden haben wir schon S. 251 kurz 
begrtindet; ehe wir aber jetzt die endonomen Bewegungen naher 
studieren, miissen wir ilire Differenz gegeniiber den Reizbewegungen 
dadurch etwas genauer zu pr&zisieren suchen, daB wir die allge- 
meinen Charakterztige der Reizerscheinungen scluirfer hervorheben, 
als das bisher gesehah 1 ). 

Die Reizbewegungen kommen nur unter dem stiindigen EinfluB 
der AuBenwelt auf die Pflanze zustande. und dieser EinfluB der 
AuBenwelt ist ein doppelter: sie iiefert einmal die allgem einen 
(formalen) Bedingungen, ohne die cine Reizbewegung so wenig 
zustande kommt wie irgendeine andere Lebenserscheinung; sie gibt 
andererseits auch die spezifischen Reize ab. Bcide Wirkungen 
der AuBenwelt bedtirfen jetzt naherer Erlauterung. wobei wir mit 
den Reizen beginnen. 

I. Reiz. 

„Mit dem Worte Rcizbarkeit. bezeichne ich die nur den lebenden 
Organismen eigenttimliche Art, auf Einwirkungen, welehe dieselben 
treffen, zu reagieren.“ So sehrieb Sachs 1882 in scinen Vorlesungen. 
Er betonte dabei erstens die allgemeine Verbreitung der Reizbarkeit 
im Pflanzenreich und zweitcns "das Protoplasma, die lebende Sub- 
stanz, als deren Sitz. Das waren Fortschritte von tiefgehender Be- 
deutung. Allein den Versuch, nalier zu analysieren, worm derm nun 
eigentlich die „eigentumliche“ Art der Reaktion des Organismus 


1 ) Vgl. besonders Pfefi'er 1893 Reizbarkeit der Pflanzen (Verhandl. d. Ges. 
d. Naturf. u. Aerzte). Noli, 1896 Sinnealeben der Pflanzen. Ber. Senekenberg. 
Ges. Frankfurt. Fitting 1905 — 06 Ergebuisse der Physiologie 4 684; 5 15»; 
1907 Jahrb. wiss. Bot. 44 177. 


Reiz. 


407 


auf die AuBenwelt bestehe, diesen Versuch finden wir erst bei 
Pfeffer. Dieser hat unter Hinweis auf die altere tierphysiologische 
Literatur die. Definition der Reize gegeben, die wir bisher verwendet 
haben und die jetzt etwas kritischer betrachtet werden soli. 

Die Reizbewegungen werden von Pfeffer als ausgeloste Be- 
wegungen 2 ) bezeichnet. Damit soli gesagt sein, daB die als Reiz 
wirkenden Faktoren nur 'die Veranlassung fur den Organismus 
sind, mit Hilfe der eigenen Energiemittel die Bewegung aus- 
zuftihren. Die Reizursache liefert also nie die Energie fur das Ge- 
schehen. Das ergibt sicli schon daraus, daB keine bestimmte Pro- 
portion zwischen deni Energiewert des Reizes und der ausgelosten 
Reaktion bestehen muB. Man sagt, der Reiz lose die Reaktion aus, 
er veranlasse oder induziere sie, und deshalb spricht man von in- 
duzierten Bewegungen; man schreibt ferner der Pflanze die Fahig- 
keit zu, den Reiz „wahrzunehmen“ (zu „perzipieren“) oder ihn 
aufzunehmen (zu „rezipieren“). Was wir bisher von Bewegungs- 
reizen kennen gelernt haben, waren auBere Reize; das Licht, die 
Wanne, die Elektrizitat, die Schwerkraft, chemische und mechanische 
Einwirkungen von Korpern; so gut wie bei der Formbildung der 
Pflanze existierten aber auc.h bei den Bewegungen inner e Reize, 
und von diesen wird alsbald nocli zu sprechen sein. 

Wenn das Wesen der Reizerscheinungen in Auslosungen liegt, 
so ist damit schon gesagt, daB es sicli da um Vorkommnisse handelt, 
die nicht. auf die Organismen beschrankt sind; wir bedienen uns 
vielmehr der Auslosungen ganz auBerordentlich haufig bei unseren 
Mechanismen, und da bei diesen die Kausalzusammenhange wegen 
der einfacheren Verhaltnisse ungleich durchsichtiger sind als bei den 
Organismen, so konnen wir uns das Prinzip der Auslosungen an den 
Mechanismen viel leichter klar machen’ als an Organismen 3 ). Wir 
wa.hlen als Beispiel ein Lautewerk, daB durch Elektrizitat getrieben 
wird. Es besteht aus der Klingel, den Elementen und der Leitung. 
Die elektrische Klingel ist der Mechanismus, der durch den aus den 
Elementen kommenden Strom in Gang gesetzt wird. Fur gewohnlich 
ist aber die Leitung, die von der Elektrizitatsquelle zu der Klingel 
ftihrt, unterbrochen, und nur wenn sie „geschlossen“ wird, trittLauten 
ein. Dieses SchlieBen der Leitung’ interessiert uns ndher, denn es 
handelt sicli dabei urn die „Ausl6sung“ der Klingeltatigkeit. Zur 
Unterbrechung und zum SchlieBen des Stromes verwendet man den 
Taster; die metallische Verbindung zwischen den Drahtenden wird 
durch Niederdrticken einer Metallfeder erzielt. Man sieht so fort ein, 
daB die GroBe des aufzuwendenden Druckes in gar keiner Beziehung 
zu der Starke des erfolgenden Glockensignals steht. Je nach der 
Konstruktion unseres Tasters wird ein leichter Fingerdruck geniigen, 
oder es wird etwa des Aufwandes der ganzen Kraft eines Menschen 
bedtirfen, um den Strom zu SchlieBen; sowie aber der Druck stark 
genug ist, diese SchlieBung zu erzielen, dann funktioniert die Klingel 
in der gleichen Weise, solange der elektrische Strom, der sie jetzt 
durchfliefit, ungeandert bleibt. Heben wir den Druck auf den Taster 
auf, so kelirt die Feder wieder in ihre Ruhelage zuriick, der Strom 
bort auf und die Klingel steht still. 


2) Pfeffjbr 1893 zit. in 1. Physiologie I 9 u. II 80. 

3) VgL Pfeffee 1893 zit. in 1 . 
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Es wurde nun lceine Schwierigkeiten verursachen, andere 
„Taster“ zu konstruieren, in denen ein StronischluB anstatt durch 
eine mechanische Wirkung etwa durch Magnetismus, Elektrizitat, 
Warme oder Licht zustande k&me. Wir brauchen die Konstruktion 
der betreffenden Apparate bier nicht zu schildern, es gentigt, zu 
wissen, dafi dieselbe ftir jeden einzelnen auslosenden Eaktor eine 
andere sein mufi. Bei gegebenem Bau des „Tasters“ reagiert also die 
Klingel nur auf eine einzige auslosende Ursache; der Mechanismus 
„spricht auf diese Einwirkung an“; man konnte auch sagen: er ist 
ftir diesen Faktor „empfindlich“. Es ist klar, dafi ein mechanischer 
Druck auf eine beliebige Stelle des Systems auBerhalbdes Tasters, 
oder, allgemein gesagt, daB die auslosende Wirkung an einer anderen 
Stelle als am „Erapfangsapparat“ vollkommen erfolglos bleibt. 

Dieser einfaclie Apparat kann uns zur Erlauterung vieler Iteiz- 
erscheinungen dienen. So wenig wie der Druck auf den Taster die 
Kraft liefert, die den Hammer bewegt, so wenig leistct etwa der 
„Konta.kt“ bei der Ranke, der ,,StoB“ bei der Mimose, die Seliwer- 
kraft bei geotropisclien Bewegungen die Arbeit. Wir haben f reilich 
gesehen, daB man anfangs beim Studium des Geotropismus den Ver- 
sucli machte, die Schwerkraft als Energiequelle ftir die eintretende 
Krtimmung hinzustellen. Was aber beim Geotropismus erst im Laufe 
yieler Jalire und durch ernste Arbeit erkannt wurde, das war beim 
Phototropismus selbstverstandlicli. Niemaud konnte annelimen, daB 
die Stengel der Pflanze vom Sonnenlicht angezogen, die Wurzeln 
abgestoBen wtirden. Selbst die altere Erklarung der phototropischen 
Erscheinungen (de Candolle) ist nicht mechanise!! in dem Sinne 
• gewesen. wie wir das jetzt meinen, sie hat doch i miner mit einer 
,,Reizwirkung“ des Lichtes gerechnet und ebenso rechnct die ncueste 
■ Auffassung des Phototropismus, die BLAvewsche mit einer Reiz- 
wirkung; denn die sog. Lichtwachstumsreaktion ist eine solche. 

Bleiben wir also einmal beim Geotropismus, so ware die goo- 
tropisehe Krtimmung als ausgelostc Reaktion dem Ertonen der Klingel 
in unserem Lautewerk gleichzusetzen. Die Tiitigkeit der Klingel ist 
uns mechanisch begreiflich; wir verstehen. daB ein soldier Apparat 
vermoge seines Baues so und nicht anders funktionieren kann. wenn 
ihn ein elektrischer Strom durehflieBt. Warum jcdoch die Pflanze 
bei einseitiger Schwerewirkung gerade eine Krtimmung maclit. das 
wissen wir nicht, wir mtissen aber annelimen, daB diese Erscheinung 
mit derselben Notwendigkeit aus der „Maschineftstruktur“ der Pflanze 
folgt, wie das Lauten aus der Struktur der elektrischen Klingel. 
Ganz irrevelant ist es, daB bei der Pflanze Turgor- oder Wachstums- 
kraft, bei der Klingel die Elektrizitiit als Bctriebskraft funktioniert. 
Dem auslosenden Druck auf den Taster ist die Wirkung der Schwer- 
kraft auf die Pflanze gleichzusetzen : wiederum ist uns der Empfangs- 
apparat beim Mechanismus vQllig verstandiich, with rend wir ihn beim 
Organismus vielfach gar nicht kennen. W r ir kbnnen nur feststellen, 
wo der Empfangsapparat bei der Pflanze sich befindet, und wir haben 
gesehen, daB er in manchen Fallen mit der Reaktionszone zusammen- 
fitllt. in anderen raumlieh von ihr getrennt ist. 

Sehr viele Pflanzen fuhren Krumni ungen, die sich von den geo- 
tropischen nicht oder nur in unbedeutenden Punkten unterscheiden, 
auch nach Einwirkung anderer Reize aus. Je nach der Natur 
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dieser Eeize bezeichnet man die Bewegungen dann als photo-, cliemo-, 
thermotropische etc. Diese Krtimmungen verdanken also vermutlich 
der gleichen Maschinenstruktur ihre Entstehung, wie die geo- 
tropisclie, aber zur Aufnahme der betreffenden Eeize werden wir 
einen anderen Bau der Empfangsapparate voraussetzen miissen; und 
zwar wird wohl fur jeden Reiz ein spezifischer Empfangsapparat 
bestehen, so ^ gut. wie der Taster unseres Lautewerkes fur Druck 
anders als fur Elektrizitat, Lieht etc. eingerichtet sein mui. — 
Tritt uns so einerseits an der Pflanze die gleiche Eeaktion bei 
ungleicher Eeizung entgegen, so fehlt es doch nicht an Beispielen 
fur das umgekelirte V erhalten : ungleiclie Eeaktion auf gleiche ciufiere 
Einfliisse. So reagiert unter der Einwirkung der Schwerkraft die 
Wurzel positiv, der Stengel negativ geotropisch; ferner veranlafit 
derselbe auBere Eaktor, der den einen Pflanzenteil zu einer Krtim- 
mung notigt, einen anderen zu einer Torsion, uird dieseibe ungleiclie 
Beleuchtung, die Kriimmungen bewirkt, kann auch die Sym- 
metric einer Pflanze beeinflussen, sie kann zu einseitiger 
Organbildung, z. B. zur Entsteliung von Wurzeln, Wurzelhaaren 
oder Geschlechtsorganen auf der Schattenseite fiihren. 

Die Pflanze ist demnach in mehrfacher Weise komplizierter als 
der einfaclie Meehanismus, das Lautewerk, dessen wir uns zur 
Illustration der Anslosungsvorgange bedient iiaben. Wollen wir den 
Vergleich mit der Pflanze weiterfiihren, so mtissen wir nicht nur 
verschiedene Taster an unserem Modell voraussetzen, die auf dif- 
ferente AuBeneinfliisse ansprechen, sondern wir miissen auch dafiir 
sorgen, daB der ausgeloste Strom nicht nur eine Klin gel in T&tig- 
keit setzen kann. Wir mtissen z. B. dem Strom auBerdem die Mog- 
lichke.it geben, durch eine Gltthlampe oder ein Silbervoltameter zu 
gehen. Sorgen wir dafiir, dafi der Strom bald in diesen, bald in jenen 
Apparat eintritt, so wird unser Modell je nach Umstanden eine 
ganz verschiedene Arbeit le-isten. Die Einschaltung eines der drei 
Apparate in den Stromkreis kfinnte durch auBere Umstande oder 
durch innere Bedingungen des Gesamtmechanismus veranlaBt werden. 
Von iiufieren Umstanden kommt entweder der auslosende Reiz selbst 
oder irgendein anderer Eaktor in Betracht; innere Bedingungen 
konnten z. B. in der Art wirken, daB durch die Konstruktion des 
Apparates zunachst stets das Voltameter in Gang gesetzt wiirde, 
und da£ darauf, wenn dieses eine gewisse Menge von Silber abge- 
schieden hat, die Klingel in Tatigkeit tritt; nach einer bestimmten 
Tatigkeit der Klingel oder des Voltameters kbnnte dann endlich die 
Lampe zu leuchten beginnen etc. 

Mit solcben Annalimen haben wir aber noch nicht entfernt die 
Komplikation des Organismus erreicht. Vor allem haben wir daran 
zu denken, daB ein- "und derselbe aufiere Eaktor in ganz verschie- 
dener "Weise auf die Pflanze einwirkt. So kann z. B. das Licht, wenn 
es in konsta.nter Intensitat die Pflanze tiberall gleichmaBig trifft, 
den AnlaB zu einer Reizerscheinung geben ; die Reaktion der Pflanze 
auf diesen ReizanlaB auBert sich in der Wachstumsgeschwindigkeit. 
Ein ganz anderer ReizanlaB wird durch einseitig einfallendes Licht. 
gegeben; auf dieses reagiert die Pflanze unter anderem vielfach mit 
photo t.rop ischen Krtimmungen. Im Gegensatz zu diesen brtlichen 
stehen dann die zeitlichen Differenzen in der Lichtintensitat, die 
zu den nyktinastischen Bewegungen fiihren. Der Reizvorgang bei 


410 


6. ICapitel. 


Phototropismus, Nyktinastie und Etiolement differiert nun aber 
zweifellos nicht nur etwa darin, daB ein- und dasselbe Aufnahme- 
organ mit verschiedenen Reaktionen verkntipft ist. Vielmehr 
mtissen schon am Anfang des Reizvorganges, in den ersten Eeaktionen 
.Differenzen auftreten. 

Einfache Hechanismen, wie unser elektrisehes Lautewerk, konnen 
uns aber noch dazu dienen, manche Vorkommnisse bei Eeiz- 
erscheinungen verstandlich zu machen, so z. B. die Beziehungen 
zwischen ReizkraftgroBe und Reaktionsgrofie, sowie die Aenderungen 
in der Reaktionsweise, die sog. „Umstimmiingen“. Bleiben wir beim 
gewohnlichen Taster, so zeigt uns dieser, daB eine gewisse GroBe 
der auslosenden Kraft notig ist, damit ein Reizerfolg eintreten kann. 
Jeder Druck, der die Feder nicht so weit hinabdriickt, daB sie 
Kontakfc erhalt, erreicht den „Schwellenwert“ des. Reizes nicht und 
erzielt also auch bei beliebiger Dauer keine Reaktion. Jeder Druck, 
der zum Kontakt ftihrt, lost aber auch gleich die Reizreaktion in 
ihrer ganzen GroBe aus. Analoge Verhaltnisse haben wir bei Mimosa 
angetroffen („Alles- oder Nichts“-Typus). Bei anderen Reizerschei- 
nungen, z. B. beim Geotropismus (S. 272 u. 291), sahen wir aber 
Veranderung der Reaktion, wenn die Intensitat der auslosenden Kraft 
zu- oder abnahni. Es wiirde keine Schwierigkeit machen, einen Taster 
so zu bauen, daB mit Zunahme des auf ilm ausgeUbten Druckes immer 
mehr Elemente ihren Strom in die Leitung ergdssen, und dem- 
entsprechend die Leistung des Apparates in einem beliebigen Ver- 
haltnis zur GroBe der auslosenden Kraft zunahme. Die erst positive, 
dann mit Zunahme der Lichtintensitat spater negative Reaktion einer 
phototropischen Pflanze lieBe sich ebenfalls durch ein elektrisehes 
Modell darstellen, in welchem etwa ein Stab bei fortdauernd ge- 
steigertem Druck auf einen Taster erst nach der einen, dann nach 
der anderen Seite sich boge. Solche Konstruktionen konnen jeden- 
falls klar machen, daB die bei alien Reizerscheinungen eintretenden 
Regnlationen, die ja in der Regel zweckmaBig erscheinen, nichts 
fiir die organische Natur Charakteristisehes sind; sie finden ja auch 
an unseren Maschinen ausgiebige Vervvendung. 

Diese Ausfiihrungen zeigen, daB der Vergleich des Organismus 
mit Maschinen uns viele Erschcinungen des Lebens, wenigstens im 
Prinzip, klarlegen kann, daB wir dabei freilich immer im Auge 
behalten mtissen, daB in der Pflanze nicht mechanische, sondem 
chemische Vorgange tiberwiegen. 

Gegen die PFEFFERSche Auffassung der Reizc als ausldsende 
Agentien hat nun in den letzten Jahren eine immer starker werdende 
Bewegung eingesetzt. Wenn man von den Forsehern absieht, die 
das Kind mit dem Bad auszuschtitten geneigt sind, und die in oft 
recht groben Analogien zwischen Organismus und Anorganismen 
ihre Befriedigung finden, so kann man nur sagen, daB die Allge- 
meingtiltigkeit der PFEFFERSchen Auffassung in Frage gestellt 
wird unter der Betonung der Tatsache, daB sie filr einzelne Fade 
zweifellos zutrifft. Im Vordergrund wird da die Seismonastie und 
der Geotropismus stehen, allgemeiner vielleicht alle mechanische 
R e i z u n g , die _ schlieBlich zu einer Bewegung fiihrt. Hier diirfte 
tiberall klar_ sein, daB der mechanische Reiz nicht die Energie 
liefert fur die auftretende Bewegungsreaktion, sondem daB er ledig- 
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lich Energien der Pflanze auslost. Diese miihevoll genug erlangte 
Erkenntnis sollte man aucli festlialten. 

Soweit wir sehen, liegen nun die Bedenken, die gegen die 
PFEFFERSche Auffassung vorgebracht wurden, auf zwei ganz ver- 
schiedenen Gebieten, das eine auf dem Gebiet der Tropismen, das 
andere auf dem des Formwechsels. 

Als Blaadw und Froschel das Reizmengengesetz beim 
Phototropismus erkannt hatten und als es dann aucli beim Geo- 
tiropismus sidiergestellt worden war und bei manchen anderen Reiz- 
ersclieimmgen _ ebenfalls seine Giiltigkeit erwiesen war, glaubte man 
einen Beweis. in der Hand zu haben, dad in alien diesen Fallen der 
Reizfaktor nicht auslosend wirke, sondern dad es auf seinen Energie- 
gehalt ankomme. Man vergad dabei, dad eine Disproportionalitat 
zwischen auslosender Kraft und ausgelosten Effekten zwar bestehen 
kann, aber doch nicht bestehen mud. Es kann nicht der leiseste 
Zweifel dartlber sein, dad man Antomaten konstruieren oder ausdenken 
kann. bei denen die Leistung direkt proportional der auslOsenden 
Kraft zunimmt. Auch hat bei der Pflanze das Beizmengengesetz 
ja seine Grenzen; beim Geotropismus wie beim Phototropismus ist 
die Proportionalitat von auslosender Kraft und ausgeloster Bewegung 
auf die Sell well enwerte beschrankt und bei langerer Einwirkung 
treten andere Gesetzmadigkeiten auf. In der Yerkennung der Be- 
deutiuig des Beizmengengesetzes ist ein Autor 4 ) so weit gegangen, 
dad er den Reiz definiert als „die Erganzung eines Energie- 
defizits“. Und dabei gibt es doch Seize, die gerade in Ent- 
ziehung von Energie bestehen: z. B. wenn eine Pflanze abgekuhlt 
wird. Abktthlung aber wirkt genau so wie die Erwarmung z. B. 
bei den thermostatisclien Bliiten und Banken auf eine Kriimmung hin. 

Ivurz, es will uns scheinen, als ob auf diesem Gebiete ernste 
Bedenken gegen Pfeffeks Anschauung nicht lagen. 

Es ist aber zu betonen, dad Pfeffer seine Auffassung vollig 
apodiktisch hingestellt und einen Beweis fur siegar nicht versucht hat, 
wohl weil er ihn nicht fiir nOtig oder moglich hielt. Er wies nament- 
Hcli auf die altere tierphysiologische Literatur (Joh. Muller, Lotze, 
Dcbois Bevmono) hin, um zu zeigen, dad hier der Auslosungsgedanke 
allgemein iiblich sei. Heute 5 ), wo in der Tierphysiologie, wie es 
schcint, zwar keinerlei Einheitlichkeit in der Definition des Seizes 
existiert, aber doch wohl allgemein gerade von Auslosung nicht 
gesprochen wird, ware es gewid niit-zlich, fur jede einzelne Reiz- 
erscheinung einmal systematised zu prtifen, inwieweit sie mit der 
PFEFFERSchen Auffassung harmoniert. Es ist zu vermuten, dad das 
Ergcbnis einer solchen Betrachtung sein wiirde, dad in gewissen 
Fallen die Auslosung als das Nachstliegende oder einzig in Betracht 
kommende erschiene, in anderen Fallen aber wird sie nur als mog- 
lich oder vielleicht sogar als wenig wahrscheinlich erscheinen. 

Sehr vie! wichtiger sind jedenfalls die Einwande, die Klebs 
gegen die Ausldsungstheorie auf dem Gebiete des Formwechsels 
gemacht hat-. Auch hier gibt es ja Falle, wo der Audenfaktor kaum 

4) v. n. Wolk 1912 Publ. sur la physiol, vegetale 1 3. 

5) Man vgl. Mangold 1923 Ergebnisse d. Phvsiologie 21 (I) dbl. 
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anders als auslosend wirken kaim. So z. B. wenn durcli mechanisclien 
Beiz, Kontakt etwa, ein Ha-ftballen an einer Ampelopsisranke, 
oder’ ein Appressorium oder Haustorium an einem Pilz entsteht. 
Audi in anderen zalilreichen Fallen laSt sick ein einzelner Faktor 
als Ursaehe far eine bestimmte Gestaltung finden, und das war die 
Veranlassung fur Sachs und Herbst, von , .Photo-, Cherno-, Thigmo- 
. . . morphosen" zu spredien. Vielfach wird dabei der betreffende 
Beiz auslosend wirken. Ivlebs hat aber hervorgehoben, dafi ein und 
dieselbe Gestaltung der Erfolg ganz verschiedener Einwirkungen 
sein kann und vor allem, dafi s'ehr ban fig fur Aenderungen im Ent- 
wicklungsgang nicht irgendein neuer Faktor verant-wortlich ist, 
sondern lediglich quantitative Aenderungen der bisher sclion 
einwirkenden allgemeinen Lebensbedingungen. Insbesondere trifft 
das fur das Auftreten der Fortpflanzung nach bisher vegetativem 
Wachstum zu. Es kann so weit gehen, dafi die Quantitat eines 
Faktors, wie z. B. des Lichtes, mafigebend wird fur die Gestaltung, 
was ja Klebs in so besonders eingehender Weise fitr die Farn- 
prothallien gezeigt hat. Es ist nun unbedingt zuzugeben, dafi es 
aufierordentlich schwer fallt, anzunehmen, dafi es sich bei solchen 
quantitativen Aenderungen wirklich iminer aussdiliefilich oder auch 
nur in erster Linie um Ausldsungen handeln sollte. Und so scheint 
uns, als habe auf diesem Gebiete der PfefferscIic Reizbegriff den 
schwersten Stofi erlitten. 

Was ist nun zu tun? Selbstverstandlich kann etwas Definitives 
in diesen Fragen erst dann unternommen werden, wenn wir etwas 
mehr Einsicht in die Wirkung der „Reize“ haben. Einstweiien sind 
es ja fast iiberall nur Vermutungen oder noch weniger, was vorliegt. 
Aber sclion jetzt lafit sich prinzipiell sagen, dafi zwei Mdglichkeiten 
vorliegen. Entweder man wird im AnschluB an Pfeffer die Frage 
in den Vordergrund stellen, ob ein Aufienfaktor energetisch oder aus- 
losend wirkt (wobei zu berticksichtigen ware, dafi auch noch eine 
dritte Moglichkeit vorliegt, wie z. B. bei Katalysatorcn, die nur die 
Geschwindigkeit andern), und dann nur wirkliehe Ausliisungen 
als Reize betrachten — oder man wird etwa zu der Definition 
von Sachs zuruckkehren, die Energiefrage ganz nnerortert lasscn 
und einfach die „eigentiimliche“ Art der Organismen, auf Aufien- 
einfliisse zu reagieren, Reizbarkeit nennen. Man wird vielieicht 
noch _ betonen, dafi dabei haufig Ausldsungen uns entgegcutreten, 
dafi in anderen Fallen aber eine noch vollig untibersehbare Konipli- 
kation der Wirkung vorliegt, die nie so einfach ist wie bei An- 
organismen und ganz gewtihnlich in zahllosen anfeinandcr folgenden 
Einzelreaktionen besteht, so dafi ein e-rkennbarer Zusam men hang 
zwischen dem Reiz und der Endreaktion nicht besteht. Tatsachlich 
scheint uns diese zweite M5glichke.it zurzeit allein gangbar zu sein. 

Eur kurz erwahnt sei, dafi auch zahlreiche Tierphysiologcn in 
neuerer Zeit sich mit dem Reizbegriff abgegeben haben. Wir ftihren 
hier nur die von Mangold 5 ) gegebene Definition an : ,,Reiz ist jede 
aufiere Vcranderung, die auf die lebende Substanz so zu wirken ver- 
mag, dafi diese mit einer Veranderung im Ablauf ihrer Lebensvor- 
gange reagiert.“ Diese Definition hat den Nachte.il. so allgemein 
zu sein, dafi sie wohl neben den Reizen gar keine andere Wir- 
kungen aufierer Paktoren beim Organ ismns kennt. 
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IF. Die formalen Bedingungen. 

Wie bei jedem Mechanismus, so miissen auch im Organismus 
eine Anzahl von Bedingungen erfiillt sein, wenn er funktionieren 
soil. Neben inneren wirken auch eine Anzahl von auBeren Eak- 
toren als solche formale Bedingungen 6 7 ); ihre Bedeutung ist 
zum Teil ganz selbstverstandlich, zum Teil aber auch noch ganz un- 
aufgeklart. Die Notwendigkeit des Wassers und gewisser Baustoffe 
leuchtet ja ohne weiteres ein; auch die Bedeutung des Sauerstoffes 
ist leicht zu verstehen: er unterhalt die Atmung, und an diese ist 
im allgemeinen die Ausftihrung von Bewegungen gekniipft. JSTeben 
splchen stofflichen Einfliissen ist dann die Warme und das Licht zu 
nennen ; ein bestimmtes Ausmafi der Warme, eine bestimmte Tempe- 
ratur, ist eine der allgemeinsten formalen Bedingungen pflanzlicher 
Existenz, wahrend bestimmte Lichtintensitaten nur fur einzelne, 
durchaus nicht fair alle Reizvorgange erforderlich sind. Zu den 
formalen Bedingungen gehort schlieBlich auch noch das Eehlen 
schadlicher Einwirkungen der Aufienwelt, die Abwesenheit der Gifte 
und FTarkotika, die je nach Ivonzentration nur eine Verlangsamung 
der Beizbewegung oder deren ganzliche Aufhebung oder endlich sogar 
den Tod _ des Organismus herbeifiihren. Wenn bei Mimosa durch 
Aether die StoBreizbarkeit frtiher sistiert wird als andere Lebens- 
erschcimmgen, so wird das dem Laien einen besonderen Eindruck 
machen und ihn daran erinnern, daB Narkotika auch beim Tiere 
nicht alle Funktionen gleichzeitig hemmen. Und da die Lei- 
stungen der GroBhirnrinde zuerst leiden, so wird das leicht Ver- 
anlassung geben, die Aehnlichkeit pflanzlicher und tierischer Iteiz- 
bewegungen, auf die noch hinzuweisen sein wird (S. 465), fur be- 
sonders tiefgehend zu halten. Ein sicherer SchluB laBt sich aber aus 
der erwahnten Tatsache in dieser Hinsicht nicht ziehen. 

Jede ungeniigende Erftillung der formalen Bedingungen fiihrt 
tibrigens zunachst zu „Starre“zustanden; man spricht von Kalte- 
und Warmestarre, von Trockenstarre etc. etc.; jeder Starrezustand 
geht bei langerer Dauer in ein Absterben liber. 

Alle diese Tatsachen sind uns nicht neu. Wir haben sie nur 
wiederholt, um einige allgemeine Bemerkungen an sie anzuknupfen. 
Wir fragen zunachst nach der Bedeutung der Intensitat dieser 
Faktoren. In dieser Hinsicht liegt, uns ein reiches Material vor, denn 
wir haben bei fast alien Lebenserscheinungen festgestellt, daB die 
Wirkung der formalen Bedingungen in hSchst auffallender Weise von 
ill re r Intensitat abhangt, in dem gewohnlich eine eingipflige Ab- 
hiingigkeitskurve mit den bekannten drei Kardinalpunkten, dem 
Minimum, Optimum und Maximum, existiert. Vielfach ist die 
Meinung verbreitet, diese Form der Abhangigkeit sei auf Organis- 
men beschriinkt. Das ist indes durchaus nicht der Fall. Es sei zu- 
nachst daran erinnert, daB es auch auf anorganischen Gebieten Vor- 
gjinge gibt, die sich mit ausgesprochenem Minimum, Optimum und 
Maximum vollziehen [Ekeera 17 )]. So hat die W asserloslichkeit des 


6) Pfeffer Physiologie II 76. 

7) Ekheea 1896 L’optimum. Rev. Univ. Bruxelles 1. 
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Na,S0 4 ihr Minimum bei 0°, ihr Maximum bei 100 9 und ihr Opti- 
mum bei 33°. Viel mehr an den Organismus erinnert das Betol 8 ); 
es sebmilzt bei 96° und bleibt bei Abkiihlung so lange fliissig, als 
seine Temperatur tiber +25° und unter — 5 ° erhalten wird; aucli 
wirken die Temperaturen oberbalb des Minimums (— 5 °) und unter- 
halb des Maximum (+25°) durchaus nicht, alle gleich, sondern 
es tritt bei 10° ein ausgesprochenes Optimum auf, insofern als da 
in der Zeiteinlieit viel "mehr Kristalle entstelien, als bei anderen 
Temperaturen. — Es ist freilich fraglich, ob derartige Vorkommnisse 
mehr als eine aubere Aehnlichkeit mit der Abhangigkeit des 
Organismus von der Aubenwelt besitzen. Uns erscheint es wahr- 
seheinlicher, dab die Optimumkurven, die so haufig als Ausdruck 
der Abhangigkeit von auberen Faktoren gefunden werden, etwa in 
der Weise zustande kommen, wie Blackman die, Assimilations- 
kurve gedeutet hat. Demnach gelit die Optimumkurve als Resul- 
tante aus zwei Ivurven hervor, deren eine die Scliadigung, deren 
andere die Stimulierung des Organismus durch den gleichen Faktor 
ausdriickt. 

Wenn demnach schon bei einem einzelnen Vorgang, wie bei der 
Assimilation, die Temperatur eine doppelte Eolle spieit, so erscheint 
es begreiflich, dab die Kurven fur die anderen Prozesse, die von 
der Temperatur abhangen, ganz verschieden von der fur die Assi- 
milation geltenden ausfallen. In der Tat erhielten wir eine andere 
Abhangigkeitskurve fiir die Assimilation als fur die A timing odor fur 
das Wachstum. Wir werden nicht daran zweifein, dab fiir andere 
formale Bedingungen das gleiche gilt. Noch viel grober sind natiir- 
licli die Unterschiede fiir different^ Organismen. Wenn wir uns da 
auf die Betrachtung der Abhangigkeit der Reizbewegungen vomSauer- 
stoff beschranken, so kSnnen wir uns nicht wundern, wenn etwa 
typische AnaSrobionten gar keinen Sauerstoff brauchen, oder sogar bei 
seiner Gegen wart in eine Starre verfallen, wahrend Aerobionten im 
allgemeinen bei seiner Abwesenheit starr werden. In hoheni Grade 
auffallend ist es aber, dab auch die echten Aerobionten beziiglich der 
Lage des Sauers toff minim urns so grobe Differenzen an den Tag legen, 
wie das Cokeens 9 ) konstatiert hat, der far die haptotropisehe Be- 
wegung bei Passiflora mindestens 6 Proz. der normalen Mcnge von 
Sauerstoff in der Luft notig fund, indes die Stobreizbewegungen der 
Mimose und die Bewegungen des Drosera-Tentakels ohne Sauerstoff 
sieh vollziehen konnten. Aber auch die verschicdenen Partialvorgimge 
einer einzelnen Reizbewegung haben anscheinend winder ein un- 
gleiches Abhangigkeitsverhaltnis von auBeren formalen Bedingungen, 
was freilich durch eingehende Untersuchungen sichergestellt werden 
mub; denn zurzeit sind die diesbezfiglichen Angaben einander noch 
vollig widersprechend. 

Zum Schlub werfen wir die. Frage auf : wie wirken eigen tlich die 
formalen Bedingungen? Wirken sie vennoge der ilmen innewohnen- 
den Energie oder wirken sie auslOsend ? In weitaus den meisten 
Fallen konnen wir eine exakte Antwort auf diese Frage nicht geben: 
sicher ist aber, dab z. B. gewisse unentbehrliche Stoffe, weil sie die 


, 8) vgl. Tamman 1893 zit. nach Ekreka 1900 Generation sponten. (Revue 
Gmv. Bruxelles 5.) 

9) Correns 1892 Flora 75 87. 
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Betriebsenergie oder das Baumaterial lief era., energetisch wirken 
wahrend die Temperatur und iiberhaupt die Mehrzahl der formalen 
Bedingungen zweifellos nur als ausldsen.de oder katalytische Pak- 
toren in Betracht kommen. Unter diesen Umstanden fragt es sich, wie 
wir die formalen Bedingungen von den „speziellen Reizen“ unter- 
sclieiden kdnnen. In manchen Fallen lafit sich ein solcher Unterschied 
tatsachlich durchftihren, namlich dann, wenn die formale Bedingung 
als genereller Reiz fiic zahlreiche oder alle Lebensvorgange in Betracht 
kommt, wie z. B. die Temperatur, und wenn der schlechtweg als„Reiz“ 
bezeichnete Paktor als Ursache einer einzigen Veranderung, eben 
der Reizbewegung, erwiesen werden kann. Anderwarts ist aber eine 
solche Unterscheidung gar nicht moglich, und es kann namentlich 
bei gleichzeitiger Einwirkung vieler Paktoren durchaus zweifelhaft 
sein, welch e von ihnen man als formale Bedingungen, welche man 
als spezifische Ileize zu betrachten hat. Ja es kann ein und dieselbe 
Einwirkung, je nach der Betrachtungsweise, einmal als Reiz, e'inmal 
als formale Bedingung erscheinen. Die Einteilung der Ursachen des 
Geschehens ist uns ein logisehes Bedtirfnis. Ob sie aber sachlich 
gerechtfertigt ist, erscheint fraglich. Richtiger ist wohl die Auf- 
fassung, dab alle Ursachen des Geschehens gleich notwendig sind. 


III. Die Blaauwsclie Theorie. 

Es ist bei Gelegenheit des Phototropismus von der BLAAtiwschen 
Theorie gesprochen worden, die nicht nur diesen, sondern alle 
Tropismen auf eine neue Basis stellen will. Kurz gesagt ist ihr Ziel 
zu zeigen, dab tropistische Kriimmungen weiter nichts sind, als 
einseitige Waehstumsreaktionen. Blaauw 10 ) selbst hat bei seinen 
Ausftihrungen liber die Reizerscheinungen sich so gut wie aus- 
schlieBlieh auf den Phototropismus gestiitzt. Es wurde aber schon 
betont, dab man diese Theorie nicht aus ihren Erfolgen beim Photo- 
tropismus allein beurteilen darf, sondern im Rahmen aller Reiz- 
kriimmungen, ja vielleicht besser aller Reizerscheinungen zu wiir- 
digen hat. 

Von diesem Gesichtspnnkt aus wird jetzt, nachdem Tropismen 
und Nastieen an uns vorubergezogen sind, nochmals auf diese 
Theorie einzugehen sein. Es ist schon gesagt, dab sie nirgends 
wirklick bewiesen ist, am besten fur einzellige Organismen wie 
Phycomyces pabt, aber schon bei Avena z. B. zu mancherlei 
Schwierigkeiten fuhrt. Weiter wurde gezeigt, dab fur viele andere 
Tropismen das vorhandene Beobachtungsmaterial nicht ausreicht, 
um eine Entscheidung filr oder wider diese Theorie zu fallen. Beim 
Geotropismus stobt sie erst recht auf Schwierigkeiten und vollig 
scheint sie uns beim Thigmotropismus zu versagen, wo die charakte- 
ristische Wachstnmsbeschleunigung nur dann eintritt, wenn die Be- 
rtihrung einseitig eintritt, bei zweiseitigem Kontakt aber vollig aus- 
bleibt. Hier ist es also gar nicht moglich, zu sagen, dab jede Seite 
oder schliefilich jede Zelle fiir sich reagiere, dab es keinen „Tropis- 
mus“ giibe, dab nur eine bei allseitiger Reizung allseitig erfolgende 
Iieaktion bei einseitiger Reizung einseitig sich einstelle. Rein, hier 

10) Blaauw 1914 Zeitschr. f. Bot. 6 641; 1915 ebenda 7 465 und Arch. 
Mus. Teyler (Ser. 3) 3. . . : ! ; ' 
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ist eine doppelte Wirkung ties einseitigen Reizes da: erstens es 
tritt eine enorme Wachstumsbeschleunigung im ganzen Querschnitt 
des Organs ein; zweitens diese ist maximal der Reizstelle gegenttber, 
wahrend an dieser selbst sogar eine Hemmung des Wachstums er- 
folgt. Es ist aber unmoglich, diese Wachstums h e m m u n g als den 
primaren Reizerfolg zu betrachten und die Beschlcuniguug etwa als 
eine Korrelation aufzufassen. Hier liaben wir also einen ausge- 
sproclienen polaren Reizzustand durch das ganze Organ hin- 
durcb, genau so wie ihn Pitting auch beim Phototropisnnis ange- 
nommen und als spezifisch tropistischen Zustand bezeichnet hat. 
Es sei nochmals an den Geotropismus erinnert, wo zweifellos die 
Schwerkraft in der Oberseite eines horizontal gelegten orthotropen 
Organs genau so wirkt wie in der Unterseite, und wo doch daun das 
Wachstum dieser zwei Seiten diametral verschieden ausf&llt. Hier 
kommt man ohne die Annahme polar er Differenzen nicht aus. 

Gewi£ ist die BiAAuwsche Theorie sehr einfach — aber des- 
halb braucht sie nicht rich tig zu seiu. Immer wieder wird man 
darauf hinweisen mtlssen, dafi diese Theorie noch melir Erfahrungs- 
material gebrauchen kann und dafi ganz besonders wichtig eine griind- 
liche Prtifung der Keimlinge der Paniceen ndtig scheint, deren Hypo- 
kotyl nach Fitting zwar lichtempfindlich, aber nicht phototropisch 
empfindlich ist. Was liber sie bisher vorliegt 1 1 ), gentigt noch nicht. 

Die BLAAowsche Theorie wird auch bei den Tropismen nicht 
Halt machen wollen, sie wird auch die Nastieen in den Bereich 
ihres Zauberwortes zu bannen suchen, wenn das auch heute noch 
nicht geschehen ist. Nur auf den ersten Blick wird man glauben 
kdnnen, dafi hier die Verh&ltnisse besonders einfach, viol einfacher 
als bei den Tropismen lagen. Es sind ja dorsivcntrale Organe, die 
also auf Rticken- und Bauehseite auf die gleiche it ti Bo re Einwirkung 
ungleich reagieren. Sehen wir uns aber die Reaktioncn an, so zeigt 
sich, dafi besonders liaufig zwei Typen uns entgegentreten : 1) eine 
Abnahme des Turgordruckes, 2} eine sehr starke Zunahme der 
mittleren Waehstumsgeschwindigkeit. Von diesen Roaktionen fehlt 
die Turgorabnahme den radiaren Organen vollkommen, die Zunahme 
der mittleren Waehstumsgeschwindigkeit ist nicht haufig bei diesen. 
Somit kann man nicht sagen: nastische Reaktion ist weiter nichts 
als durch Dorsiventralitat bedingte ungleiche Empfindlichkeit 13 ). 

Im nachsten Kapitel werden uns die lokomolorischen Be- 
wegungen beschaftigen. Auch sie erfolgen viclfach auf die gleichen 
Reize hin wie die nastischen und tropistischen Kruramungen. Irgend- 
eine Cebertragung der BLAAuwschen Theorie. auf sie scheint ganz 
ausgeschlossen. So mag also diese Theorie gewill ihre Vorzuge liaben 
— sie hat auch ihre Nachteile, sie wflrde die Beziehungen, die wir 
zwischen Phototropismus und Phototaxis erbiicken, zerreiBen. Doch 
solche Erwagungen treten selilieBlich in den Hintergrund. Es muli 


11) Renner 1922 Zeitschr. f. Bot. 14 451. 

■ t 12 - 1 £ ics scAlielEt nicht aus, dafi in einzelnen Fiillcu die Beziehungen 
zrn sehen Tropismus und Nastie einfacher Natur sein kOnnen. So kann sich 
manchnaal Ajich die von Goebel entwickelte Anschauung empfehlen, wonaeh die 
einseitige Einwirkung eines richtenden Reizes auf ein orthotropes Organ dieses 
zuriachst dor si ventral maeht und so zur Krttmniung fuhrt. Der Unfersehied 
zwischen Tropismus und Nastie ist; daun nur der, dafi die tropistischen Organe 
labil die nastischen stabil dorsiventral wiiren. 
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aber verlangt werden, daB die BL.vAuwsche Theorie sich selbst 
weitere Sttitzen baut. Wir haben sie so in den Vordergrund gestellt, 
weil sie zurzeit groBes aktuelles Interesse hat; wir betonen zum 
SchluB nochmals: bewiesen ist sie nicht. 

IF. Endonome Bewegungen. 

Wenn wir uns die formalen Bedingungen alle etwa in optimaler 
Inten si tat gegeben denken und dafiir sorgen, daB sie fur langere Zeit 
konstant erhalten bleiben, und daB andere Einwirkungen von auBen 
her ganz vennieden . sind, dann konnen die bisker studierten Reiz- 
bewegungen nicht eintreten. Es ware aber ein groBer Irrtum, zu 
glauben, daB die Pflanze unter diesen Umstanden bewegungslos ware. 
Zunachst ist ja einleuchtend, daB die Bedingungen, die wir her- 
gestellt haben, auch fur das Wachstum gtinstig sind, und mit jedem 
Wachstum ist notwendig Bewegung gegeben. Wenn nun auch viele 
Pflanzenorgane unter gleichformigen AuBenbedingungen ein mehr 
Oder minder geradliniges Wachstum zeigen, so fuhren doch andere 
Organe auch ohne s p e zi e 1 1 e auBere Reize Wachstumskriim- 
m u n g e n aus, die den bisher studierten „Reizkrummungen“ sehr 
ahnlich sehen. Aber auch die Variationskriimmungen stelien beim 
Eehien der speziellen Kriimmungsreize nicht allgemein still. Wachs-' 
turns- und Variationsbewegungen, die nicht auf bestimmte auBere 
Reizursachen zuruckgeftihrt werden konnen, die aber ganz in der 
gleiclien Weise wie die Reizbewegungen von den formalen Be- 
dingungen abhangig sind, nennt man endonome Oder spontane Be- 
wegungen. Jede Bewegung muB aber nattirlich ihre Ursa che haben, 
und der Ausdruck „spontan“ ist durchaus nicht etwa mit „ursache- 
los“ synonym. Wenn nun auBere Ursachen ftir diese Bewegungen. 
bestimmt nicht existieren, so mtissen wir eben inn ere annehmen. 
Ueberlegen wir uns, worin die inneren Ursachen etwa bestehen 
konnten, so wird es uns im hSchsten Grade wahrscheinlich diinken, 
daB es sich da um Veranderungen handeln dlirfte, die ebenfalls als 
Reize, als innere und unbekannte Reize zu betrachten sind. 
Wenn man den spontanen Bewegungen die bisher studierten als in- 
duzierte, d. k. von „Reizen induzierte" gegenuberstellt, so 
trifft also wahrscheinlich diese Bezeichnung den Kern der Sache 
durchaus nicht. Wir konnen es nicht beweisen, aber es ist uns 
doch sehr wahrscheinlich, daB die autonomen Bewegungen ebenfalls 
induzierte, aber durch innere Re ize induzierte Erscheinungen 
sind. — Unsere Aufgabe wird es nun sein, diese autonomen Be- 
wegungen kennen zu lernen. Wie bemerkt, kann man bei ihnen je 
nacli "den Mitteln der Ausfuhrnng Variations- und Nutations- 
bcwegungen unterscheiden. 

Bei Besprechung der nyktinastischen Gelenkbewegungen haben 
wir gesehen, daB periodische Schwingungen auch bei konstanter 
Temperatur im dunkeln Raum auftreten konnen, so z. B. bei Pha- 
seolus. Wir wissen aber nicht, ob alle solehe Schwingungen endonom 
sind, oder ob nicht manche von ihnen bloB dann auftreten, wenn die 
Pflanze zuvor periodisch wechselnden AuBenfaktoren ausgesetzt war. 
Solehe Nachwirkungen der Tagesperiode wiirden wir dann jedenfalls 
von den echten endonomen Bewegungen zu trennen haben. Sicher 
keine Nachschwingungen liegen vor, wenn die Periodizitat der in 

Benecke u. Jost, Pfianzenphystologie. Bd. II. 27 
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konstanten Verhaltnissen lebenden Pflanze zeitlich ganz andere Mafie 
bat als die Tagesperiode. Wenn wir etwa Kleepflanzen im Dunkelu 
untersucken, so sehen wir da sehr lebhafte Hin- undHerschwingungen 
der Blattchen, allein irgendwelche Bezieh ungen zur Tagesperiode sind 
nicbt zu entdecken 13 ). 

Hier haben wir also e elite endonome Bewegungen vor uns, 
und zwar endonome periodische Bewegungen. Sie felilen am 
Licht durchaus nicht, nur werden sie da vielfach durcli die mit 
.groBerem Ausschlag operierenden paratonischen (nyktinastischen) 
Bewegungen verdeckt. Eine Pflanze, an der solclie periodische 
endonome Bewegungen auch am Licht jederzeit mit grofier Deiit- 
lichkeit wahrgenommen werden konnen, ist die Oxalidee Averrhoa bi- 
limbi. Auch bei konstanter Temperatur und Beleuchtung machen ihre 
Fiederblattchen fortwahrend hin und her gehende Sc-hwingungen u ), 
indem sie sich plotzlich senken und langsam wieder heben. Sehr 
auffallende endonome Bewegungen macht auch 
Oxalis liedysaroides 15 ). — Die Untersuchungen 
Pfeffers 13 ) haben gezeigt, dafi wahrend der 
Bewegungen nyktinastischer Blatter ini Dunkeln, 
mogen sie nun Nachschwingungen oder echte 
endonome Erscheinungen sein. die Biegungsfahig- 
keit der Gelenke unverandert bleibt. Man 
muB also annehmen, dafi auf der Konkavseite 
des Gelenkes die Expansionskraft der Zellen um 
ebensoviel abnimmt, wie sie auf der Jionvexseite 
sich vermehrt. 

Averrhoa und die MehrzaM der nyktinasti- 
schen Blatter machen bei ihren autonomen Be- 
wegungen einfaclie Pendelschwingungen: kom- 
plizierter verhalt sich das beruhmte Desmodium gyrans 15 )t Die 
Blatter dieser Pflanze (Pig. 140) sind dreiteilig; das Endblattehen 
ist grofi und macht ausgesprochene nyktinastische neben weniger 
deutlichen autonomen Bewegungen ; die zwei kleineren Heitenblattchen 
(s. Fig. 140) entbehren zwar der nyktinastischen Bewegung, machen 
aber endonome Bewegungen, die bei einer gewissen Temperatur 
so rasch werden, dafi sie sich bequem mit blofiem Auge verfolgen 
lassen. Bei 30—35° C kann ein Hin- und Hergang schon in einer 
halben Minute vollendet sein. Oberhalb und unterhalb von diesem 
Temperaturoptimum geht die Geschwindigke.it der Bewegung zuriiek, 
und bei 16 bzw. 42° 0 tritt Starre ein lc ). W&hrend nun bei niedcrer 
Temperatur die Expansionsanderung in den Gelenken abwechselnd 
auf zwei antagonistischen Seiten eintritt, schreitet sie bei hoherer 
Temperatur im Kreise herum und ergreift. eine Langslinie nach der 
anderen. Bei allmahlich steigender Temperatur macht daher die 
Blattspitze zunachst eine hin und her pendclnde. Bewegung durcli, 
dann beschreibt sie Ellipsen, deren lange Achse dem Hauptblattstiel 
parallel verlauft, endlich wird ihr Weg kreisionnig 1,! ). Die. Bewegung 
ist indes keine gleichfCrmige, sondern sie erfolgt haufig stofiweise. 

13) Ppeffeu 1875 Periodische Bewegungen. Leipzig. 

14 ) Darwin 1881 Das Bewegungsvermogen der Pflauzen (Carps). Stuttgart. 

15) Mousch 1904 Ber. Bot. Ges. 22 372 

16) IIosseus 1903 Beeinfl. d. autonom. Variationsbewegungen d. e. Sufi. 
Faktoren. Diss. Leipzig. 



Fig. 140. Blatt von 
Desmodium gyrans. 
Yerkl. Nach Pfeffer 
a. DETMERsPra ktikum . 
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Besonders groBe StoBe entstehen damn, wenn die erstrebte Bewegung 
durch a u Be re Widerstande eine Zeitlang gehemmt war und so zu 
Spann ungen fiihrt. Nach Stahl 17 ) sollen gerade solciie Spannungen, 
die. durch Heninning am Endblatt entstehen, wenn sie sich aus- 
gleichen, eine Erschutterung und damit eine Transpirationssteigerung 
dieses Endbiattes herbeifuhren. Ob den anderen autonomen Variations- 
bewegungen ebenfalls eine biologische Bedeutung zukommt, mag 
dahingestellt sein. 

„ Auch in den Bliiten einiger Orchideen und Stylidiaceen kommen 
auffallende autonome Bewegungen vor, die offenbar Variations- 
bewegungen sind. Bei Stylidium adnatum^) ist es die Griffelsaule, 
die oszilliert, und die sich gelegentlich an ein bestimmtes Perigonblatt 
so fest anlegt, daB # Spannungen entstehen, die schlieBlich zu einem 
LosreiBen der Griffelsaule von diesem Blatt fiihren; die dabei ein- 
tretende, plotzliche Ruckwartsbewegung der Saule tauscht eine 
Reizbewegung vor. Unter den Orchideen finden sich oszillierende 
Bewegungen bei Megacliniiim falcatum 19 ); sie werden hier durch 
einen schmalen. Basalteil des Labellums ausgefiihrt, und iiber ihre 
Mcchanik ist nichts bekannt. Moglich, dafi es sich urn Wachstums- 

bewegungen handelt , jedenfalls 
werden endonome periodische 
Bewegungen vie! haufiger durch 
Wachstum vermittelt als durch 
Turgorschwankung. 




Fig. 141. ProjekfcionskurvevonPbycomyces Fig, 142. Projektionskurve von Zea 
nitens nach Fritzsche 2G ). Vergr. 200. Mays nach Fritzsche - 6 ). Vergr. 10. 

Der gauze Verlauf des Wachstums bei konstanten auBeren Be- 
dingungen, also die sag. groBe Periode (S. 23), kann mit vollem 
Reeht als eine endonome Bewegung bezeichnet werden. Dabei pflegt 
die Wurzel oder Stengelspitze keine genau geradlinige Bahn einzu- 
schlagen [Zirkumnutation. 14 )]. Selbst wo das bei oberflachlicherUnter- 
suchung der Fall zu sein scheint, da weist das Mikroskop Ungleich- 
heiten im Langenwachstum verschiedener Langslinien nach, die bald 
gesetzmaJSig, bald ohne erkennbare Regel auftreten 20 ). In Fig. 141 
ist die Bewegung eines Phycomyceskopfchens dargestellt, das mit 
dem Mikroskop von oben her beobachtet wurde. Wahrend bei gerad- 
linigem Langenwachstum das Kopfchen immer an derselben Stelle 

17) Stahl 1897 Bot. Ztg. 55 71. 

18) Gab 1880 Bot. Ztg. 38 216. Hosseus 1903 zit. in 22. 

19) Moreen 1842 Mem. Acad. Bruxelles 15. 

20 ) Fritzsche 1899 BeeinfL der Zirkummitation durch verson. Einfl. Diss. 
Leipzig. 

■■■;■> ; 97 * 
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des Gesichtsfeldes bleiben miifite, sieht man es in WirkUchkeit bei 
jeder Ablesung, also jeweils nach 7 l / 2 Minuten, schon reclit betracht- 
iicli verschoben. Aehnliche Kurven erhalt man bei entsprechenden 
Beobachtungen an Keimpflanzen (Big. 142, Zea). Komplizierter und 
noch unregelmaBiger werden die .Nutationen, wenn mehrere Wachs- 
tumszonen zugleich tatig sind, wie das bei vielen hoheren Pflanzen 
zutrifft. Sehr auffallend sind z. B. die Kriimmungen an Yucca- 
Infloreszenzen, die oft wahrend der Entfaltung geradezu pathologisch 
aussehen, aber schlieBlich doch ganz normal geradegestreckt sind. 
Die Fig. 143 gibt ein Bild dieser Veranderungen. Audi an den Zell- 
faden der Zygnemaceen konnen durch ungleiches Wachstum Kriim- 
inungen zustande kommen, die sich fortwahrend andern, und die den 
Faden eine gewisse Ortsveranderung gestatten; die Fig. 144 stellt 
einen Faden von Spirogyra in kurz aufeinanderfolgenden Momenten 
dar 21 ) 



•/y U ! V-: f;.:A 


Fig. 143. Yucca filamentosa. Zwei Bliitenstengel. Fig. 144. Spirogyra princeps. 
1 27. Mai 1900; 12 h. 11 28. Mai; 9 h 30 a. m. Ein .Zeilfaden, in Wen Inter- 

III 28. Mai; 2 h 30 p. m. Nach einer photo- vaiJenaufgenoramen. Nach Hof- 

graphischen Aufnahme. Verkieinert. meister”). * 


Es kann nicht unsere Aufgabe sein, alle die Einzelfalle von 
endonomen Nutationen, die in der Literatur beschriebcn sind, hier 
aufzuzahlen, wir "beschranken uns im folgenden auf die Anftthrung 
einiger Beispiele von besonders regelmaBigen Nutationen. 

Am bekanntesten ist die rotiereade Nutation 23 ), bei der das 
schief oder horizontal stehende Ende der Pflanze in Kreisen oder 


Eliipsen herumgefiihrt wird. Diese Bewegung entspricht vollkommen 
der von Desmodium, aber sie kommt dadurch zustande, daB eine be- 
stimmte Flanke starker wachst als die anderen, und daB dieses 
starkere Wachstum in regelmafiiger Sukzession immer neue Seiten- 
linien ergreift. Solche regelmaBige Nutationen haben wir schon bei 
Behandlung der Schlingpflanzen kennen gclernt. Audi die llanken 
zeigen sie sehr ausgesprochen. In beiden Fallen wird neuerdings 
(Ghadmann) stark betont, daB die Bewegungen nicht streng endonom 

Diss Leip^'^g" auo!l ^ Winkler 1902 Krttmmungsbewegungen vou Spirogyra. 

22) Hofmeister 1874 Wurttemb. naturw. Jahresh. 

23) Noll 1885 Bot. Ztg. 43 064. Wortmann 1887 Bot. Ztg. 45 49. 
Ghadmann 1921 Jahrb. wiss, Bot. 60 447. 
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scien, sondern zum Teil aucli tropistischer Natur, insofem als Geo- 
tropismus uiul namentlich der Autotropismus eine groBe Eolle bei 
ilmen spxelen soli. Wie weit das aucli bei anderen Nutatioaen zu- 
trifft, muB jooch untersucht werden. Eotierende Nutation findet 
sicli aucli bei vielen Keimpflanzen, bei Stolonen etc., und sie geht 
bier, wenn die Ellipse sciunaler wird, in die p ended nde Nutation 
liber, die besonders gut bei Allium scorodoprasum zu selien ist. Ge- 
nauere Beobachtung zeigt freilich, daB bei pendelnder Nutation die 
Schwingungen durchaus niebt immer in einer Ebene bleiben, wie auch 
bei rotierender Nutation keineswegs immer Kreise oder Ellipsen 
gezeichnet werden. Somit ist irgendeine Grenze zwischen diesen 
beiden Eonnen der Nutation nicht zu ziehen. 



Das gilt aucli fur eine weitere Unterscheidung, die man zwischen 
per iodise hen und epliemeren Nutationen gemacht hat. Typische 
einmalige oder ephemere Nutationen treffen wir bei zahlreichen Or- 
ganon, die bei ihrer ersten Anlage gekriimmt sind und sich sparer 
geradesfcrecken. So zeigen schon am Embryo die Kotyiedonen, das 
Hypokotyl und die Wurzel haufig eigenartige, und ftir die betreffende 
Sippe charakteristische Krummungen, die teils endonom zu sein 
scheincn, toils auch durch die Eaumverhaltnisse im Embryosack be- 
dingt sind- 1 )- Bekannt sind ferner die Kriimmungen jugendlicher 
Teile in der Knospe. So sind Staubgefafie, Bliiten- und Laubblatter 
sehr haufig durch verstarktes Wachstum auf der Unt-erseite (Hypo- 
nastie) einge.krummt und strecken sich spater durch vermehrtes 
Wachstum der Oberseite (Epinastie) gerade. Die „Knospe“ kommt 
ja eben durch die Hyponastie von Blattorganen zustande. Gar 
nicht selten passiert es nun, daB die epinastische Ausbreitung eines 
Blattes nicht in einem Zug vollendet wird, sondern daB starkere 
Senkung mit schwaclierer Hebung abwechselt, womit dann ja peri- 
odische Nutationen gegeben sind. Uebergange von ephemerer zu I 

periodischer Nutation finden sich auch dann, wenn das epinastische : 

Wachstum sozusagen iiber das Ziel hinausschieBt, wenn also z. B. die ' 

in der Knospenlage nach oben konvergierenden Blattchen von 
Aescuius bei der Entfaltung nach unten zusammenneigen und dann 
erst durch erneutes hyponastisches Wachstum ungefahr horizontal 
ausgebreitet werden. Epinastie und Hyponastie wirken also neben ; 

Diageotropismus und Diaphototropismus mit bei der Herstellung der 
definitiven Lage dorsiventraler Organe; sie untersttitzen dabei viel- 
fach die auBcren Faktoren, oder sie arbeiten diesen auch entgegen. ; 


Niiher kbnnen wir auf diese Wirkungen der Epi- und Hyponastie 
nicht eingehen, die besonders noch dadurch kompliziert werden, daB 
es neben endonomcn auch induzierte Nastien (z. B. Photonastie) gibt. 

Eigenartige Nutationen finden sich an den Blattern der Fame 
und auch an anderen Blattern mit lang andauerndem Spitzenwachs- 
t.«m (z. B. Drosophyllum 25 )]. Solche Organe sind an der Spitze 
schnockcnformig eingerollt. Bei den Farnen ist diese Einrollung 
eine h y p o nasfcische, und wenn sich dieselbe bei der Streckung aus- 
gleicht, so pflegt ihr eine weniger intensive epinastische Erummiuig 
zu folgen, bevor die definitive Geradestreckung eintritt. Aehnlich 
verbal t es sich mit der Nutation zahlreicher Keimpfflanzen, die auf 


24) Hannig 1906 Bot. Ztg. 64 I. 

25) Vgl. Goebel Organographie 2. Aufl. S. 1339 Fig. 1279. 
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der starkeren Verlangerung einer bestimmten Seite des Keimsprosses 
beruht, die man gewolmlich als die liintere Seite bezeiclmet; aucli 
bier foigt auf die eingekriimmte Spitze In der Zone maximalen 
Waclistums eine zweite~Knimniung, die der Spitzenkriimmung eut- 
gegengesetzt verlauft. Wiesner 26 ) spricht in diesem Fall von ,.un- 
dulierender*' Nutation, von „einfacher“ Nutation aber dann, wenn 
der Sprofiteil liinter deni hakenfonnig gekrununten Ende soi'ort gerade 
ist (Linum). 

Neben endonomen Krummungen in der Ebene fin den sich aucli 
solche im Baum, Torsionen und Windungen. Beispiele liefern u. a.: 
die Bliitenstiele von Vallisneria und manchen Cyclamenarten nacli der 
Bef ruchtung 27 ), der Fruclitknoten von Streptocarpus, die Blatter der 
in den Garten als Juneus spiralis bezeiekneten Juncusrassen, ferner 
die Blatter von Typha und manchen anderen sehmalblattrigen Mono- 
kotylen, das Labellum von Himantoglossum, die Internodien von 
Ohara, endlieh die schon frtther besprochenen Alterseinrollungen der 
Banken. Wir mtissen uns auf eine Erwahmmg dieser Vorkommnisse 
beschranken, da dieselben anscheinend noch nicht genauer studiert 
sind. Ftir manche ist es darum aucli nicht unwahrscheinlick, da.fi sie 
spater einmal von den endonomen zu den induzierten Bewcgungen 
gestellt werden mtissen, wie das z. B. ftir die nickende Bltitenknospe 
bei. Papaver und die Sprofigipfel von Ampelopsis schon jetzt notig 
ist; dieses Nicken wtirde man nach der Aehnlichkeit mil Keimsprofi- 
nutationen ftir autonom Iialten, wenn nicht Voechting und 
Scholtz 28 ) gezeigt hatten, dafi es auf positivemGeotropismus beruht. 
Aber auch bei manchen Keiinsprossen haben neuere Unter- 
such ungen 29 ) ergeben, dafi die Krummungen nicht rein endonome 
sind, sondern unter Mitwirkung des Geotropismus sich vollziehen. 

Blicken wir zurtick, so sehen wir in den endonomen Beweguugen 
Erscheinungen, die dem Physiologen bis jetzt nur wenig Freude 
machen, und 'die auch biologisch nur zum Teil verstandlich sind. 
Das mag die Ktirze ihrer Behandlung rechtfertigen. 


7. Kapitel. 

Lokomotorische Beweguugen, 

An die bisher ausschliefilich behandelten Bewcgungen der test- 
gewachsenen Pflanze haben wir nun zum Schlufi noch die Ortsver- 
anderung frei beweglicher Pflanzen oder Pflanzenteile anzureihen. 
Auf den ersten Blick scheint es sich bei solchea Lokomotionen um 
total andere Erscheinungen zn handeln, als wir bisher zu untersuchen 
hatten. Eingehendes Studium zeigt aber, dafi nur die Reaktions- 

26) Wiesner 1878 Sffczangsber. Wien 77 1. . 

27) Hildebrand 1906 Ber. Bot. Ges. 24 559. 

28) Voechting 1882 Beweguugen d. Bliiten u. Frttchte. Bonn. Scholtz 
1892 Cohns Beitr. z. Biol. 5 373. 

29) Neubert 1902 Jahrb. wiss. Bot. 38 119, Sperlich 1912 Jahrb. whs. 
Bot. 50 502. 
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weise, also eben die freie Ortsveranderung, und die Organe, durch 
welch e diese vermittelt wird, fur uns neu sind. Dagegen sind die 
allgemeinen und die speziellen Bedingungen, unter denen Lokomotion 
stattfindet, im wesentlichen die gleichen, die uns bei Wachstums- 
und. Bewegungserscheinungen bisher entgegengetreten sind. Und wenn 
auBere laktoren einen EinfluB auf die Richtung der Bewegung ge- 
winnen, so handelt es sich da wieder um dieselben Reize, die wir 
bei den lioheren Pflanzen besprochen haben. Demen tsprechend hatte 
es manches ftir sich gehabt, die Ortsbewegungen zugleich mit den 
Kriimmungsbeweg ungen zu behandeln. Bei der hier durchgeftihrten 
Trennung ist also von vornherein auf die zahlreichen Analogien, 
die zwischen beiderlei Erseheinungen bestehen, aufmerksam zu 
maclien ; diese werden uns aueh weiterhin noch haufig genug auf- 
fallen. 

1. Mittel der Lokomotion. 

Ortsveranderungen treten uns im Protoplasma der Zellen fast 
bei alien Pflanzen entgegen; sie sind hier naturgemafl durch die 
starre Zellhaut begrenzt. Bei vielen niederen Organismen dagegen 
finden sich im Prinzip unbegrenzte Ortsveranderungen, wenn 
diese Organismen entweder die Fahigkeit haben, auf einem festen 
Substrat zu kriechen oder im Wasser zu schwimmen. Mit dem 
letzteren Fall beginnen wir. 

Sch wimmbeweg ungen finden sich bei manchen Flagellaten 
zei tie bens, bei den Algen, Pilzen und Bakterien bekommen gewisse 
Zellen wenigstens voriibergehend die Befahigung zum Schwim- 
men ; es sind die sogen. Schwarmsporen oder Schwarmer, die eine 
vegetative Vermehrung und vor alien Dingen eine raumliehe Ver- 
breitung der betreffenden Spezies herbeifuhren. AuBerdem aber sind 
auch die Geschlechtszellen vielfach zum Schwimmen befahigt, und 
zwar bei niederen Formen beide Gesehlechter, bei weiter differen- 
zierten nur das eine, namlieh das mannliche G-eschlecht. Alle diese 
beweglichen Formen haben, ob sie mit Membran umgeben (Bakterien, 
Flagellaten) oder nackt sind (Schwarmsporen, Spermatozoiden), be- 
sondere fadenformige Anhangsel (GeiBeln oder Cilien), die als Be- 
wegungsorgane fnnktionieren. Sie entspringen aus der Hautschicht 
des Protoplasmas und bestehen selbst aus Protoplasma; um wirken 
zu konnen. mtissen sie an "Wasser grenzen, also eventuell durch 
Poren der Membran austreten. Aenderungen der Gestalt der ganzen 
Zelle kommen im allgemeinen bei der Schwimmbewegung nicht in 
Betracht. 

Als Typus solcher durch Vermittelung von Cilien schwimmender 
Organismen betrachten wir zunachst die Schwarmsporen der Algen 1 ). 
Es sind nackte, meist zu mehreren in einer Mutterzelle entstandene 
Gebilde, die alle wesentlichen Bestandteile der Zelle aufweisen, also 
Protoplasma, Kern und auBerdem Chloroplasten. Sie sind wohl 
immer liingsgestreckt, oval oder birnformig, stets deutlich polar, 
aber durchaus nicht immer radiar zu ihrer Langsachse gebaut. 
Der eine Pol, der bei der Bewegung vorausgeht, ist gewohnlicb 
chlorophyllfrei, an ihm finden sich vielfach an der Spitze, nicht selten 
aber auch mehr zur Seite, zwei, vier, manchmal auch viele GeiBeln. 

1) Nageli 1860 Beitr. z. wiss. Bot. Heft 2 S. 96. Leipzig. 
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Das Hinterende ist gewohnlich melir abgerundet als das Vorderende 
und durch die Cliloroplasten gefarbt. Die Bewegung ist nun deshalb 
keine einfache, weil sie nicht nur in einem Vorrticken in der Rich- 
tung der Langsachse besteht, sondern gleiclizeitig in einer D rehung 
urn diese. So wenigstens in gewissen Fallen; in anderen wird die 
Sache noch komplizierter. Bs kann nainiich die Yorwartsbewegung, 
anstatt geradlinig, auch in einer langgedehnteu Schraubenlinie er- 
folgen, und es entspricht dann einer Drehung um die Achse ein 
Umlauf in dieser Scliraube; die Achse des Schwann ers ist dabei 
parallel der Achse der Schraubenbahn gestellt. Endlich gibt es 
noch eine dritte Art von Bewegung, wenn namlich das Vorderende 
der Schwarmspore in einer Schraubenlinie, das Hinterende in einer 
geraden Linie vorwarts schreitet. 

Olme auJBere Hindernisse, die in rein mechanischen Verbal tnissen 
oder in Reizen bestehen konnen, verfolgt die Schwarmspore die 
Riehtung, die sie eingeschlagen hat, immer weiter und legt so meistens 
ungefahr einen geraden Weg zurtick; einzelne Sehwanner scheinen 
aber immer in gebogener oder gar in unregehnabiger Bahn zu 
sehwimmen. Trifft eine Schwarmspore auf ein meehanisches Hinder- 
nis, so kann sie, ohne von der Stelle zu koinmen, die drehende Be- 
wegung fortsetzen, haufig prallt sie aber zurtick oder bewegt sich 
auch unter Rotation, die zu der bisherigen gegenlaufig ist, rticlc- 
warts. In diesem Falle gcht also das Hinterende bei dor Bewegung 
voran; nach kurzer Zeit schwimmt aber die Schwarmspore wieder 
vorwarts. Vom Fall der Rttckwartsbewegung abgesehen, pi'Iegt die 
Drehungsrichtung nur bei einzelnen schwimmenden Pflanzen zu weeh- 
seln, bei der Mehrzahl ist sie konstant, und ihr Sinn ist ftir die 
betreffenden Spezies charakteristisch. • — Alio diese Erscheinungen 
lassen sich an den Sehwarme.rn nur dann gut beobaehten, wenn man 
ihre Bewegung verlangsamt; dies geschieht am einfaehsten dadurch, 
daB man das Kulturwasser durch Guimnilosung ersetzt. 

Die absolute Gesehwindigkeit der Sehwanner, die tlbrigens sehr 
von gewissen Aubenbedingungcn abhiLngt, ist keine sehr grebe; 
sie scheint nur unter dein Mikroskop oft sehr hetrachtlich, weil 
wir da den Weg vergrdbert sehen. Am gesehwindesten bewegen sich 
wohl die Sehwanner von Fnligo varinns 2 ), die in einer Sekumle fast 
einen Millimeter zuriicklegen; als schon recht ansehuliche Geschwin- 
digkeit betrachtet man die der Ulvaschwftrmer [0,15 mm in der 
Sekunde 3 )]; sehr viel langsamer bewegen sich dann z. B. die, Sperma- 
tozoiden der Fame [0,015—0,030 mm in der Sekunde 4 !]. 

Die Samenfaden der Fame weichen nur in ihrer Form, nicht 
in der Bewegung von den Algenschwiinnen ab. Sie sind korkziehcr- 
artig igewunden; ihre zwei bis vier Windungen werden nach hinten 
zu grober und zugleich dicker. Die Geibeln sind an den engeren, 
vorderen Windungen inseriert. Eine Gestalts&nderung des Samen- 
fadens wahrend der Bewegung findet nicht statt. 

Dab die Geibeln die Ur sache der Bewegung sind, UiSt sich 
leicht nachweisen. Wird z. B. eine Schwarmspore in zwei Teile 
geteilt, so bewegt sich nur der geibeltragende Toil weiter. Gelingt 

2) Hofmeister 1867 Die Lehre von der Pflanzenzelle. Leipzig. 

3) Strasburger 1878 Wirkung des Lichtes und der Wfirme auf Schwarm- 
sporen. Jena. 

4) Pfeffer 1884 Utiters. Tubingen 1 363. 


425 


Mittel der Lokomotion. 

es, durch mechanische Einfltisse die GeiBeln zu entfernen, so hort 
alle Bewegung auf, und der Korper des Schwarmers sinkt zu Boden ; 
umgekehrt kann man gelegentlich beobachten, dab auch eine ab- 
gerissene GeiBel sich noch eine Zeitlang weiterbewegt. 

Die Vorgange, die an der GeiBel sich abspielen und die Bewegung 
der Schwa rms pore bewirken, konnen unter dem Mikroskop im ein-- 
zelnen nicht studiert werden. Dab die GeiBel sich bewegt, 
erkennt man daran, daB sie mehr oder weniger unsichtbar wird. 

Metzner 5 ) hat zunachst an der Hand von Modellen die Wir- 
kungsweise der GeiBeln klargemacht. Er hat gerade und gekriimmte, 
starre und biegsame Dr&hte rotieren lassen und hat so gezeigt, daB 
unter sehr verschiedenen Bedingungen eine Ortsbewegung 
durch das Schwingen von GeiBeln zustande kommen kann. Schon 
eine kurze, gerade, starre GeiBel, die 8 einen kegelformigen Raum 
umschwingt, kann eine ausgiebige Lokomotion bewirken; ihr Wir- 

kungsgrad ist maximal, wenn der "Winkel; 
den sie mit der Achse bildet, 20 — 23 u 
betragt. Bei groBerer Biegsamkeit 
niinmt eine solche GeiBel passiv die 
Form einer Schraube an, die sich auBer- 
lich nicht von einer starren Schraube 
unterscheidet. Ein Vorwartsschwimmen 


Fig, 145. Fig. 146. 

Fig. 145. Sehwingungsraum der 
GeiBeln von Monas vivipara (links) 
und von Monas amoebina (rechts). 

Stark vergr. Nach Ulehla. 

Fig. 1415. Spirillum volutans. Stark 
vergr. Der Sehwingungsraum der Fig. 147. Ulothrix-SchwSrmsporen. a von 

GeiBeln am Vorder- und Hinter- derSeite, b von oben. Sehwingungsraume der 

ende sehralfiert. Nat;h Metzner. Geifieln nacb Ulehla. 

bei Anheftung der GeiBel am Hinterende ist nur denkbar, wenn die 
GeiBel eine relaliv starre rechtsgewundene Schraube ist, die rechts- 
laufig rotiert. Dreht sich dieselbe GeiBel links herum, so tritt Riick- 

w&rtsbewegung ein. 

Bei Untersuchung lebender Objekte hat sich die Beniitzung der 
Dunk el feldbeleuch tung 6 ) (Paraboloidkondensor) sehr niitzlich 
erwiesen. Es liiBt sich freilich auch mit dieser nur selten die GeiBel 
selbst erkcnnen; so wie wir aber bei einem rasch rotierenden 
Drain, die Fiache, die er umschwingt, oder den Raum, den er durch - 
schwingt, im Zusammenhang erblicken, so ist es auch bei der tatigen 
GeiBel im Dunkelfeld. Wir sehen statt ihrer einen leuchtenden 
Raum. den Sehwingungsraum. 

Bei Flagellaten und Schwarmern hat der Schwmgungs- 
raum nur selten die Gestalt einer Rotationsfigur. Meist stellt er 
eine schlamke Glocke mit gekriimmter Achse vor (Fig. 145 n. 147). Sie 
ist die Folge der Schwingung einer langen, elastischen GeiBel von 
elliptischem Querschnitt. Bei noch groBerer Lange konnen sich auch 
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„Knoten“ ausbilden, wie bei Monas ainoebina (Fig. 145, rechts). Einen 
elliptisclien Schwingungsraum weisen andere Fiagellaten, sowie die 
Schwarmer von Scytosiphon u. a. auf; ini Extrem kann die Geifiel 
fast in einer Ebene sehwingen. Im allgemeinen kann man von 
diesen Objekten sagen, dafi die Basis der Geifiel einen Kegelmantel 
umschwingt, das flexile Ende aber eine passive Sehraube bildet. 

Wesentlich anders verhalten sieli die Bakterien. Bei Chroma- 
tium Okeni haben wir am Hinterende eine rechtslaufige Sehraube, 
mit 1 — 2 Windungen, die ahnlich wie eine Schiffsschraube wirkt 
und das Bakterium vorwartsbewegt. Beim Riickwartsschwimmen mufi 
si eh die Geifiel, ohne ihre Gestalt zu andern , in umgekehrter 

Richtung drehen. 
[BrDER«).] Aber 

wahrend dieSchiffs- 
sehraube selbst, starr 
ist und durch Dreh- 
ung einer Achse 
in Bewegung ge- 
setzt wird, mufi 
eine solche Geifiel- 
sehraube. der ja die 
drehbare Achse ab- 
gelu. sieli wahrend 
ihrer Rotation stets 
neubilden. Im un- 
tlltigen Zustande 
kann die Geifiel 
melir oiler weniger 
gerade gestreckt 
sein; beim Ueber- 
gang zur Tfttigkeit 
wird erst einmal 
die Sehraube for- 
miert, dadureh dafi 
si ch die Geifiel ent- 
lang einer Schrau- 
benlinie an ihrer 
Oberfladie kontra- 
hiert. Wahrend 
der Rotation mufi 
sich dann diese 
Kontraktionslinie 
fort wahrend ver- 

, ,, , schieben. Diese Vor- 

stellung von der Tatigkeit der Geifiel hat schon BOtschu entwickelt; 
un rich tig war es nur, sie auf alle Geifieln zu tibertragen 

Bei den Spirillen treffen wir wieder auf andere Verhaltnisse. 
haben an bei den Polen je ein Btischei von etwa 25 Einzel- 
geifieln, die sich bei der Tatigkeit zu einer Sehraube vereinigen. 
Eiese Geifielbtlsche arbeiten bei normalem Schwimmen aber beide. 

p ?} BOtschli 1883 Beonns Klasseo und Ordnungen des Tierreiches : 
rrotozoa. Heidelberg. ; ■ v-M : 
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Der yordere Schwingungsraum ist eine nach hinten geoffnete Glocke, 
der hmtere hat schlanke Kelchform (Pi g. 146). Bei der Umkehr der 
Bew eg ungs rich tung wird jeder Schwingungsraum momentan umge- 
schaltet, so dah die bisher hintere GeiBel nun die Gestalt der vorderen 
anniinmt und umgekehrt. Die Bewegung der Schrauben erfolgt ganz 
gleichmaBig ohne jeden Ruck. Vermutlich kontrahieren sich die 
E in zelgeifieln, aus denen jedes GeiBelbtischel zusammengesetzt ist, 
in einer bestimmten Richtung fortschreitend. Diese Linie und damit 
die Rotations richtung kann durch auBere Momente geandert werden. 

Spirillum volutans hat eine ansehnliche Geschwindigkeit; bis zu 
100 il in der Sekunde kann es zurticklegen. Der schraubige Korper 
rotiert in entgegengesetzter Richtung wie die GeiBeln. Die GeiBeln 
maclien. etwa 40, der Korper 13 Umdrehungen in der Sekunde. Die 
mechanisclie Leistung der GeiBeln ist in erster Linie die Korper- 
dr eh ung. Vermoge seiner Gestalt schraubt sich dann der gedrehte 
Korper geradlinig in das Wasser ein. 

AuBer Sch wimmbewegungen treten bei niederenOrganismen 
auch Krieclibeweg ungen auf, die also ein mindestens partielles 
Festkleben des Organismus am Substrat erfordern. Gewisse Kriech- 
bewegungen kommen nun offenbar durch Ausscheidung von Schleim 
zustande. Bei den Desmidien sind es Schleimmassen, die ganz (be- 
sonders am Ende ausgeschieden werden. Sie heften die Zellen an 
das Substrat und schieben sie beim Verquellen vorwarts. Auch bei 
gewissen Cyanophyceen 8 9 ) ist der ausgeschiedene Schleim die Be- 
wegungsursache. Er soli aber hier anisotrop sein und in einer 
zur Eadenachse spitz geneigten Richtung maximal quellen. Dadurch 
cntsteht an jeder einzelnen Zelle eine Druckwirkung in Richtung 
nach dem einen oder dem anderen Ende des Fadens, und diese 
Richtung kann auffallenderweise durch auBere Reize geandert werden. 
Bei Nos toe erfolgt diese Bewegung ohne, bei Oscillaria mit Drehung 


um die Langsachse. Bei den Diatomeen 10 ) soil ein extrazellulares 
Protoplasma die Bewegung verursachen — und bei alien Orts~ 
veranderungen nackter Protoplasten, die unter Gestaltsverande- 
rung auf dem Substrat kriechen, ist das Protoplasma der treibende 

F&ktorv A-.'v’ , 

Diese Rewegungsform ist unter dem Namen „amoboide Bewegung“ bekannt, 
weil sie zuersfe an Amoben genauer studiert wurde; im Pflanzenreicn findet sie 
sich fast uur bei den Sekleimpilzen (Myxomyeeten). Die aus der Spore kervor- 
gehenden Sehwarmer bewegen sich zuerst mit Hilfe einer GeiBel; spater nehmen 
sie die amoboide Bewegungsweise an und fiihren diese auch dann noch fort, wen n 
sie in Vielzahl zu einem sogenannten Plasmodium verschmolzen ;sind. Das Ein- 
treten der Fruktif ikation macht schlieBlieh den Bewegungen ein Ende. Wegen 
Hirer reeht betrachtliehen GroBe eigaen sich die Plasmodien ganz besonders zur 
Beobachtung der Bewegung, die hier vielfach ohne weitere optische Hilfsndttel 
wahrgenommen werden kann. Man findet solche Plasmodien, besonders die der 
Physareen, auf faulendem Laub, auf alter Lohe, in Form reieh verzweigter, netz- 
formig verbundener Faden von sehr verschiedener Dicke (Fig. 148), so daB die 
feinereu Anastomosen des Netzes nur mit dem Mikroskop wahrgenommen werden 

8) Stahl 1880 Bot. Ztg. 38 39,3. Aderhold 1888 Jen. Zeitschr. f. INfaturw. 
22 310. 

9) Oorrens 1897 Ber. Bot. Ges. 15 139. 

10) 0- MOelbr 1897 Ber. Bot. Ges. 15 70; 1907 ebenda 26af 676; 1908 
ebenda 27 27. Latjterborn 1896 Untersuchungen uber Bau, Kernteilung und 
Bewegung der Diatomeen. Leipzig. Schutt 1899 Jahrb. wiss. Bot. 33 594. 
Palmer 1910 Bot. Cbl. 117 222. 
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Icoiuien. De Ba.ry 11: ) eiffcwirft von ihrem Aussehen mid ihren Bewegungeu folgen- 
(ies Bild: „An einer Stelle, cler ' ,Vorderseifce c . des Plasmodiums, sind die Haupt- 
aste besonders reich ■verzweigt, die Zweige mit angeschwoiieuen Baden versehen, 
faeherfbrmig auf dem Substrat ausgebreitefc und durcii besonders reichliche 
Anastomosen verbunden. Die eiuzelnen Zweige und Anastomosen des reich-' 
masehigen Netzes, welches die Vorderseite liierdurch biidefc, sind dabei entweder 
dick, halb oder ganz zylindrisch, mit kolbig angesehwollenen und oft lappig einge- 
schnittenen Enden ; oder sie sind flach ausgebreitefc,- so dad das Vordereade eine 
diiiine, siebartig durchlocherte Platte darsfcellfc, deretx Rand gekerbfc mid ineist 
etwas gewulsfcet isfc, and welehe von den starkeren Zweigen, wie von ange- 
schwollenen Venen, durchzogen wird, vergleichbar einem Mesenterium mit seinem 
Gefafisystem." „Die Plasmodien sind von weieber Konsistenz, sie lassen sich mit 
dem linger sehr leicht zu einem sebleimigen Brei verstreichen, sind aber docb 
test genug, um bei Durchscbneidung mit einem scharfen Messer meistens ebene 
Scbnittflacben zu zeigen. Dem nafcurlichen Substrafc haften sie meistens fest ail, 
unter Wasser lassen sich jedoch ziemlich groie Sfciicke unversehrfc ablosen, ais sehr 
weiche, biegsame, keineswegs jedoch efcwa flussige und abtropfende KorperL 
„Schon mit blofiem Auge bemerkt man, dad die Plasmodien. fortwahrend 
ihre Form verandern, indem neue Verzweigungen ausgetrieben, an.dere allmaldich 
eingezogen werden, und clad das Gauze, sich Hierbei krieehend fo'rfcbewegfc." Weifc 
deutlicher aber trifcfc das unter dem Mikroskop hervor. ,,Dte Hauptaste nelimen 
in steteni Weebsel an Dicke zu und wieder ab, bier und da erscbeint an ihrer 
Oberfliiche eine erst flache Hervorragung, wolche sich langsam oder plofzllch zu 
einem neuen Ast aussfcreekfc, wahrend andererseits Aeste kleiner werden und all- 
mablich iii den Hauptstamm ztiriickilieden. Hier sieht man zwei Aeste gegen- 
einander wachsen ; ihre Enden beriihren sich und sind im m'ichsten Augenbiick 
zu einer Anastomose ilirer Hauptstamme verschmolzen. Dort wird eine Anastomose 
an irgendeinem Punkte flach eingeschnurt, bis auf .eirien dunnen, fadenformigen 
Verbinclungsstrang ; dieser zerreiBt, die Anastomose ist in zwei Aeste gefrennt, 
weiche langsam in ihre Sfcamme zuriickf lieSen. Weit Iebhafter ais an den starkeren 
Aesten treten diese Bewegungeu hervor an den mikroskopischcn Zweiglein ; diese 
werden in unaufliorlichem- Wechsei ausgetrieben und wieder eingezogen, feinen 
Tentakeln vergleichbar; man sieht sie tort und fort die Form undero, Zweige 
treiben und wieder einziehen, Anastomosen bilden und wieder Ibsen, manehmal 
aber auch zu groBeren Dimensionen a nscbwel leu und allmahlich die Eigeuschaften 
starkerer Hauptaste annehmen. — Der Wechsei der Bewegungen ist an alien 
Teilen des Plasmodiums zu beohachten ; cloch bemerkt man leicht, dab er an dem 
Vorderende iebhafter ais am entgegengesetzten Ende isfc, und da (I an erslerem 
vorzugsweise ein Austreiben neuer, an letzfcerem vorwiegeud ein Eingezogen werden 
vorhandener Aeste stattfindet. Hierdurcb kommfc die krieehemle Fortbewegung des 
Plasmodium,} zustafide." Die Richtung desselben weebsel fc nieht seiten. " - - 

Neben dieser Aenderung der auSeren Form und der damil verbundenen Orfcs- 
veranderung des ganzen Plasmodiums bemerkt man auch ini Jnnern Ichhafte Be- 
wegung. Es besteht namlich das Plasmodium aus einer farblosen, wasserhellen 
Grundsubstanz, dem Protoplasma, und in dieser sind zahireiehe Kbrnchen, tells 
kohlensaurer Falk, tells Farbstoffe eingeiagerfc. Die stromende Bewogung des 
Protoplasmas wird durcii solche Kbrnchen, die passiv mifcgenVseu werden, leicht 
sichtbar. So bemerkt man zuniichst in jedem Ast eine lebhafte Strbmtthg im 
Zentrum ; die 1 Peripherie' dagegen ist in liuhe, und zwar sowohl ganz auBen, wo 
sie nur aus hyalinem Plasma besteht, ais auch gewbhnlich nodi etwas waiter iimen, 
wo sehon Kbrnchen sind. Die Bewegung vollziehf: sich anscheineml wie in einem 
Kauai, und sie erfolgt fur einige Zeit in einer bestimmten Richtung, um s pater 
in die entgegengesetzte umzuscmagen. Die Yorwartsbewegu ng dauert racist linger 
ais die Ruekwarfcsbewegung ■; die Zeit, die vom Einsetzen einer Vorwlrtsbewegung 
vergeht bis zur nachsten, ist bei einer gewissen Eat wick lung des Plasmodiums 
{constant 12 ). In den hautartigen Ausbreitungen bemerkt man meistens zahlreiche 
Strbme, und nieht selten verlaufcn die benachbarteu in e n tgegc ngoset zfcc n Rich- 
tungen ; hier sieht man auch baufig eine zuvor rufaende Bfcellc fn Bewegung iiber- 
gehen, woraus sich entnehmen Hit, dafl vorgebild ete K a n ale, in denen 
die Strbmung. erfolgt, nieht exkfcieren. Noch deutlicher wird das, wenn man 
beobachtet, wie eine Btrbmung sich seitlieh verbreiterfc, also die bisherige an- 


11) de Bary 1864 Die. Mycetozoen. 2- Aufl. S. 37. Leipzig. 

12) Vouk 1900 Bitzungsber. Wien. Akad. 11.9 I; 1912 Denksehr. Wien. 
Akad. 88 658. 
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ties zm ejgeiiaes oewirKt. ivlemere Promrnenzen bestehen aber sehr hiiufig nur 
aus Iiyaline.ni Protoplasma olme alle Korner, so da6 der Zusarnmenhang zwischen 
der ipnerea Komerbewegung uud der aufieren Umrifianderung zweifel'haffc wird. 
In der emlaelisten Gestalt tritt uns die amoboide Bewegung bei gewissen 
A. mo ben 13 ) eutgegen. Pelomyxa peuardi oder Amoeba blattae z. B. bestehen 
aus einem flaenen, langlichen Protoplasniakliimpeheri, das ohne grofle Formver- 
anderungeii auf der Unterlage vorwarts kriecht. Im Innern sielit man einen 
einzigen Kornerstrom in der Acbse verlaufen und sich am fortschreitenden Ende 
der Amobe fontanenartig ausbreiten. Vom Hinterende aus sammeln sich die 
Strome im Axialstrom. Eine giirtelformige Zone, 

die i u Ru he 1st, treniit die vorderen Ausbreifcungs- ^ ^ — 

strome von den hinteren Sammlungsstromen. / / \\ / 

Manehmal aber gehen die riicklaufigen Randstrome (/ f \ \ ( /" \ \ 

direkt bis aus Hinterende und biegen hier in den J / y 1 • ^ J 

vorwarts geriehteten Zentralstrom ein (Fig. 149). ’ / / / , 

Diese Stromung hat man als „Fontaiientypus <<r be- / i \ // 

zelehnet. ~~~ Im Gegensatz zu ihr zeigen andere V / \A j f J 

Amoben eine voliig verschiedene Bewegungsweise, \ ( \ ^ / 

die Jennings u ) genau studiert hat. Die Fig. 150 A / 

steilfc eine solehe Amobe in der Seitenansicht dar ; / 

sie zeigfc, daf > nur das durmeVorderende von a? bis a , L/ 

nichfc aber das hohe, abgerundete Hinterende dem 

Substrat anhaftet Durch den ganzen Korper him- Fig. 149. Amoeba blattae. Stro- 
dureli bemerkt man Strome in der Richtung der mung nach Rhumbler 12 ). 
Pfeiie. Im grolen und ganzen also findet nur 

ein Stromen An der Richtung der Vorwartsbewegung stafct, jeder Riickstrom fehlt 
v u Hi g, Wird der Oberflaehe der Amobe ein Fremdkorper angeklebt, so sieht 
man cllesen am Hinterende aufsteigen und dann auf der Oberseite nach vorn sich 
bewegem Hat der Korper den Punkt a erreicht, so bleibt er am Substrat liegen, 
wahreml das Protoplasma tiber ihn wegflie&t, und erst wenn er auf diese Weise 
wieder dem Hinterende nahegekommen ist, wird er von neuem vom Strom erfaht 




Fig. 150. Amobe nach Jennings 14 ). Von der Seite gesehen. A Art des Ansitzens 
am Substrat. B Schema der Fortbewegung. 


und nach vorn gefcragen. Fig. 150 B stellt die Bewegung in schematischer Weise 
dar ; man beach te, wie der Korper k vom Stadium 3 bis zum Stadium 5 an der 
gleichen Stelle bleibt. 

Die ausfuhriiche Schilderung der amoboiden Bewegung macht uns nun die 
Bewegungserscheiumigeu des Protoplasmas der hoheren Pflanzen 2 ), das . von der 
Zellhaufc umgeben ist, leicht verstandlieK Wir konnen dieses sogar direkt m it 
einem Mvxomyeeten vergleichen, der in eine Zelle eingeschlossen ist. Stets liegt 
der Zeliwand eine Sehicht von Protoplasma an, das bald von geringer, bald von 
grofierer Machtigkeit ist, und das ruht. Daran schlieOt sich stromendes Proto- 
plasma, das den Raum zwischen der Vakuole und dem peripheren Plasma ein- 
nimmfc, unci von diesem gehen den Anastomosen und Tentakein des Plasmodiums 
vergleichbare Strange aus, die wie ein Geriistwerk den Zellsaft durchsetzen und 
durch fortwahrende Aenderung von Form und Page eine Bewegung verraten, die 
aber durch den beschrankten Raum der Zelle notwenclig eng begrenzt ist. Aber 
wie beim Plasmodium, so sehen wir auch hier Kornchen in den einzelnen Plasma- 
striingen, sowie im wandstandigen Plasmaschlauch in stromender Bewegung. Die 
Richtung dieser Strome wecliselt wie dort von Zeit zu Zeifc, und selbst an dieht 

13) Rhumbler 1905 Zeitschr. f. wiss. Zool. 8B 1. 

14) Jennings 1904 Public. No. 16, Carnegie-Institut of Wash.; vgl. Biol. 

€bL 1905. ■ V 
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benachbarten Stellen ernes Stranges verlauft nicht selten die Bewegung in ent-. 
gegengesetztem Sinne; andernfalls wiirde es ja zu einer einseitigen Anliiiufung der 
Kornchen kommen. 

Neben dieser mehr unregelmaSigeu Protoplasmabewegu ng, die unter dem 
Namen Zirkulation bekannt ist, unterscheidet mail als R o t a t i o n eine andere 
Form. Bei dieser stromt das wandstandige Protoplasma — wiederum mit Aus- 
nahme einer peripherischen Sohicht von verschiedener Dicke — in einer konstanten 
Richtung, in einer geschlossenen Balm ; diese pflegt der Liingsaehse der Zelle ent- 
spreehend langgestreckt zu sein; nieht selten weist sie auch, besonders bei seiir 
langen Zellen, deutliche Drehungen auf. Die Geschwindigkoit der Protoplasma- 
stromung ist am groflten unmittelbar an der Vakuole, und diese wird passiv in 
eine gleichsinnige Rotation versetzt. Das beweist nun, daii nicht etwa der Zellsaft, 
sondern die peripheren Plasmamassen die Rolle, die das Substrat bei den Amoben 
spielt, libernehmen ; funktionierte die Vakuole als „S t li t z p u u k t“ fur die Be- 
wegung, so miifite in ihr eine Stromung auftreten, die der des Protoplasmas ent- 
gegengesetzt verliefe. 

Haufig werden durch Rotation wie dureh Zirkulation nicht nur kleine leblose 
Einschlusse des Protoplasmas in Bewegung versetzt, sondern es werden auch 
Organe der Zelle, die Zellkerne und die Cklorophyllkoruer. passiv zu Ortsverande- 
rungen veranlaBt ; diese diirften nicht selten von grofler Bedeutung fiir die Pflanze 
werden. Ganz besonders starke Verschiebungen des gesamteu Plasmaleibes inner- 
halb der Zellhaut finden sich bei der sog. flutenden Plasnmbewegung, die man 
nach lokaler Wasserentziehung dureh osmotische Wirkung oder dureh Transpiration 
bei gewissen Pilzeu beobaclitet hat 15 ). 

Bei der weiten Verbreitung der geschilderten Bewegungsformen 
und bei ihrer offenbaren Wichtigkeit hat es seit Ianger Zeit nicht 
an Versuchen gefehlt, ihre Ursachen aufzudecken, und es herrschte 
meistens das Bestreben, nieht nur die amoboide Bewegung und die 
offenbar in gewisser Beziehung zu ihr stehenden Rotations- und 
Zirkulationsstrome, sondern auch zugleieh die GeiBelbewegung und 
sogar die Muskelbewegung auf das gleiche Prinzip zurtiekzuMiren. 
Indent man frtiher vom Muskel und dessen offenkundigen Eigen- 
schaften ausging, wollte man alle diese protoplasmatischen Bewegun- 
gen auf eine Kontraktilitat der Hautschicht zur tick f till ren. Nachdem 
das Unhaltbare dieser Auffassung erkannt war, suchte Hofmejster 2 ) 
den Grand der Plasmabewegungen in einem Wechsel der Wasser- 
anziehnng der kleinsten Plasmateilchen, Engelmann 1G ) in der Ge- 
staltsveranderung derselben. Alle diese E rk la r un gs ve rs uch e schreiben 
also dem Protoplasma eine unerklarte Eigenschaft zu, die als gegeben 
hingenommen wird, obwohl sie nur dem lebendigen Protoplasma, 
nicht etwa auch leblosen Korpern zukommen soli; sie verlegen also 
einfach das Ratsel in das Gebiet des Unsichtbaren. Neuere Er- 
klarungen, so namentlich die von Berthold, Butschli, Quincive 
und Rxtombler 17 ) ausgehenden, verdienen mehr Beach tung, weil sie 
den Versuch machen, die Protoplasmabewegungen auf rein physi- 
kalische Ursachen zuriickzufuhren. ” 

Gemeinsam ist diesen Theorien urspriinglich die G rundannahme, 
das Protoplasma sei eine Fllissigkeit, seine Nonnalgestalt also 
eine Kugel. Abweichungen von der Kugelgestalt und ebenso die 
Bewegungen werden dann aus Aenderungen in der Olterf lachen- 


15) Ch. Tern ex z 1900 Jahrb- wisa. Bot. 35 273. Arthur 1897 Annals of 
Bot. 11 491. Schroter 1905 Flora 95 1. Andrews 1912 Bull. Torrcy Club 
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Engelmann 1879 Hermanns Handb. d. Physiologic 1. Leipzig. ' 

1/) Berthold 1886 Studien fiber Protoplasnmmcehamk. Leipzig. BCtschlz 
Untersuehungen fiber die mikroskopischen Sch&ume. Leipzig, Quincke 
Annalen der Physik (N. F.) 3p. khumbler 1905 zit in IS. Jensen 
E rgebmsse d. Physiol. 
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spa n n u n g abgeleitet 1 ®). In der Tat sieht man ja das Protoplasma 
nacli \ erwundungen und anderen Scbddigungen sich haufig zur Kugel 
abrunden, und da ran, dab gewisse Teile desselben fliissig sind, ist 
gar nicht zu zweifeln. In der OberflS,chenspannung ist also zweifel- 
los ein Prinzip von groBer Wichtigkeit erkannt, doch darf man nicht 
glauben, mit diesem alle Pragen der Plasmabewegung definitiv er- 
ledigen zu konnen. Audi sind die genannten Autoren in den Einzel- 
lieiten der Erklarung nichts weniger als einig. 

Uni wenigstens einen ungefahren Begriff von solchen physika- 
lisdien Theorien der Plasmabewegung 19 ) zu geben, wollen wir die 
GeiMbewegung und die Stromungen innerhalb der Zelle, da diese 
.groBere Sehwierigkeiten bieten, ganz beiseite lassen und als Beispiel 
nur die amoboide Bewegung naher betracliten. Dabei gehen wir 
von den Arnbben mit typischer Fontanenbewegung aus. Diese hat 
Butschli 17 ) mit den Emulsionsbewegungen verglichen, wie 
er sie besonders an Oeltropfchen, die 
einseitig an Seifenlosung grenzen, oder 
an seinen Oelseifenschaumtropfen beob- 
achten konnte. Oelseifenschaume kann 
man sicli z. B. in der Weise verschaffen, 
daB man dickes Olivenol mit K 2 C0 8 
verreibt und dann in Wasser bringt. 

Die anfangs in Oel geloste Seife geht 
bald in das Wasser uber, das in das 



Oel hineindiffundiert, und die wasserige 151 Oeltropfen in Be- 

Seifenlosung scheidet sicli dann in riihrung mit Seifenlosung. Die 
Form feinster Vakuolen in der oligen Pfeile markieren die Stromungen. 
Orundmasse aus. Wenn an einem sol- Nach BCtschli ‘’ j. 


chen Scliaumtropfen einseitig einige 

Waben platzen , dann win! das Oel an dieser Stelle mit einer 
Seifenschicht ilberzogen sein, und damit sind dieselben Bedingungen 
gegeben, wie wenn man an einen homogenen Oeltropfen, der im 
Wasser liegt, einseitig Seifenlosung treten laBt (Fig. 151). Unter 
dicsen Umstanden zeigt der Tropfen eine fortschreitende Bewegung 
im ganzen und Stromungen im Innern, die offenbar ganz frappant 
an die der Amobe (Fig. 149) erinnem. 

Der Erklarung, die Butschli fiir diese Phanomene gibt, konnen 
wir hier im einzelnen nicht folgen, wir bemerken nur, daB (infolge 
der Ilerabsetzung der Oberflachenspannung an der Bertihrungsstelle 
mit der Seife) eine Storung im bisherigen Gleichgewichtszustand der 
Oberflaehente'nsion gegeben ist. Wichtig in der BiiTscHLischen Er- 
klarung ist aber auch der Umstand, daB die starkste Strbmung un- 
mittelbar an der Oberflache des Oeltropfens verlauft (durch groBere 
Pfeile in der Figur angedeutet), und daB durch diese das umgebende 
Wasser in eine gleichsinnige Bewegung versetzt wird. Eine nach- 
trdgliche Beobachtung an der Amobe hat jedoch Butschli dariiber 
belehrt, daB hier der betreffende Fltissigkeitsstrom im 1 Wasser fehlt 
oder in entgegengesetzter Richtung verlauft. Er zieht selbst daraus 
die Konsequenz, daB seine Theorie nicht v&Uig richtig sein konne, 

18) Vgl. Ewart 1903 On the physics and physiology of protopl. streaming. 

19) Mail vgl. die zusammenfass. Darstellung Biedermanns 1909 Ergebnisse 
d. Phys. 8 26, Rhumbler 1914 Ergebnisse der Pbysiologie 14 484. 
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Bei dem anderen Typus der Amoben, der die Kandstroimmg ganz 
entbehrt, kann natiirlich diese Erklarung nicht zutreffen. Fur sie 
gilt vielleicht eine andere, von Bertiiold entwickelte Ansehauung. 
Berthold vergleieht die Aniobe. mit einem Fliissigkeitstropfen, der 
sicb auf einer anderen, nicht mit ibm misehbaren Fltissigkeit oder 
auf einem festen Korper ausbreitet. Fassen wir den _ letzteren Fall 
speziell ins Auge, und denken wir an einen Fitissigkeitstropfen, der 
auf eine Glasplatte aufgesetzt wird, so Mngt die Griibe der Aus- 
breitung in ersterLinie von der Oberflachenspannung ab, die zwischen 
Glas und Fliissigkeit, Glas und Luft, Fliissigkeit und Luft berrsclxt;. 
diese aber variiert vor allem nach der chemiseheu Zusammensetzung 
der Fliissigkeit, ferner z. B. nach der Temperatur. Eine homogene 
Fltissigkeit wird sieh zur Linsenform, also allseits gleichartig aus- 
breiten ; ist das Glas nicht ganz rein, ist die Fliissigkeit inhomogen, 
oder hat sie an verschiedenen Punkten verschiedene Temperatur, so 
kommt eine ungleichseitige Ausbreitung zustande, speziell kann aiich 
eine einseitige Ausbreitung stattfinden. Bei den Amoben wird 
nun durch chemisehe Differenzen zwischen Vorderende und Hinter- 
ende ein polarer Gegensatz geschaffen; nur das Vorderende breitet 
sick zu einer dtinnen, dem Substrat adliarierenden Schicht aus, das 
Hinterende lost sich mit der Abnahmc der Adhiision vom Substrat 
los und sucht sich unter dem Einfluii der Oberfiachcnspannung 
abzurunden. Die Ausbreitung am Vorderende erfolgi nun nach Beht- 
hold „mit einer gewissen Gewaltsamkeit“, das Vorderende wird 
„ausgezogen, nicht ausgestreckt“, und die zur Ausbreitung 
notigen Stoffmassen konnen nur aus den weiter zurtickgelegenen 
Partien des Korpers beschafft werden. „So entsteht infolge einer 
Saugwirkung der nach vorn gerichtete Zeniralstrom. Am Vorderende 
angelangt, breitet er sich springbrunncnartig aus, well die Aus- 
breitung in der Achse des Korpers am iatensivsten, seitlich weniger 
ausgiebig ist.“ Als weitere bewegende Uftache kommt nodi ein 
Drnck von hinten hinzu, der mit dem Abrundungsbestreben des 
Hinterendes verbunden ist. 

Auf die Bedeutung eines solchen zentripetalen Druekes vom 
Hinterende der Amobe aus hat dann namentlich Bhumbler 13 ) bin- 
gewiesen. Er fiihrt diesen Druck auf das „Gelatiniercn“ der Plasma- 
oberflache zurtick, d. h. auf seinen Uebergang vom t'lussigen in den 
festen Zustand (Gelzustand), und er spricht geradezn von einem 
Gelatinierungsdruck, durch den das flttssige Vorderende der AmSbe 
vorwarts getrieben wird. Diese Hypothese kommt jeden falls einmal 
einer wichtigen Tatsache entgegen, insofern sie zugibt, dab die 
Plasmaoberflache nicht den Charakter einer Fltissigkeit liaben mub. 
Speziell bei den Myxomyceten wissen wir aus Studien Pfeffers, 
dab der ruhenden Hautschicht eine recht anselmliehe Kohasion zu- 
kommt. Starkere Strange von Chondrioderma konnfen mit einem Ue- 
wicht bis zn 60 mg pro Quadratmillimeter belastct werden und 
kehrten nach der Entlastung ohne bleibendc Dehnung auf die ur- 
sprtingliche Lange zurtick. Da offenbar die ruhende Hautschicht 
so gut wie allem diesen Zng zu tragen hatte, so berechnet Pfeefeb 
ftir den Quadratmillimeter dieser ein Tragvermogen von 300 mg. 
Bedenkt man, dab zum Zerreiben eines Bleidrahtes vom gleichem 
Querschnitt etwa 2 kg nbtig sind, so sieht man, dab das Myxo- 
mycetenprotoplasma ein sehr weicher Korper ist. Die trotzdem nach- 
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weisbaie Kohasion zeigt, daB es sich nicht um eine eigen tliche 
I liissigkeit handeln kann. Die Kohasion der peripheren Teile ergibt 
sich auch aus einer Beobachtnng Pfeffers 20 ), wonach Vakuolen 
beini Durchstromen durch enge Kanale des Plasmodiurns deformiert 
werden konnen. 

Mit dem Nachweis der grbBeren Konsistenz des Protoplasmas 
an der Oberflache von Plasmodien wird es wahrscheinlich, daB auch 
bei AniSben ahnliche Verhaltnisse vorkommen, und daB eben ganz 
allgemein das Protoplasma sehr leicht aus einem fliissigen Solzustand 
in einen festen Gelzustand iibergehen kann ; wir konnen ja bei Myxo- 
myceten diese Uebergange direkt wahrnehmen. Aber die Existenz 
eines ,,G elatinierungsdruckes“ ist damit noch nicht erwiesen. 
Es will uns scheinen, als ob diese Annahme in mancher Hinsicht an 
die alteren Vorstellungen von der Kontraktion als Ursache der 
Bewegung sich anschlosse. 

So sehen wir also, daB nicht nur die Oberflachenspannung von 
Fliissigkeiten, sondern auch ein Druck festerer Randschichten zur 
Erklarung von Plasmabewegungen herbeigezogen wird. DaB beide 
Annahmen zurzeit nicht ausreichen, um die Vorgange auch an 
Amoben voll zu verstehen, ist sicher. Unentschieden wollen wir dabei 
lassen, ob — wie Biedermann 19 ) ausfiihrt — zwar ein prinzipielles 
physikalisches Verstandnis dieser Erscheinungen erzielt sei und die 
Mangel nur auf unserer Unkenntnis der chemischen Vorgange be- 
ruhen, die eine Aenderung der Plasmaoberflache bewirken, oder ob 
auch noch in physikalischer Hinsicht Lticken existieren. 

2. Abhangigkeit der Loko motion von aufieren 
Bedingimgen. 

Wie die Wachstumserschein ungen, so hangen auch die lokomo- 
torischen Bewegungen vielfach von der AuBenwelt ab 18 ). Eine An- 
zahl von auBeren Eaktoren sind die notwendigen Bedingun- 
gen, ohne welche Lokomotion nicht zustande kommen kann. Die- 
selben oder andere Faktoren beeinflussen ferner die Richt'ung 
der Bewegung. 

Unter den Bedingungen der Bewegung steht das Vorhandensein 
einer gewissen Menge von Wasser obenan. Ganz selbstverstandlich 
ist es, daB Wasser vielfach schon als Medium, in dem die Be- 
wegung erfolgt, notig ist; auBerdem mufl aber auch das Protoplasma 
einen bestimmten Gehalt an Imbibitionswasser aufweisen, und zwar 
sowohl das stromende Plasma wie das „schwingende“ der Cilien. 
Durch Plasmolyse kommt freilich eine Rotations- oder Zirkulations- 
bewegung zunachst wenigstens niclit zum Stillstand, und man er- 
kennt an solchen plasmolysierten Zellen mit besonderer Deutlichkeit 
das Ruhen der peripheren Massen. Auch die GeiBelschwingung 
dauert an plasmolysierten Bakterien noch fort; nimrnt man aber 
5 — 10-proz. Salpeterlosungen zur Plasmolyse, so tritt Starre ein, die 
man mit A. Fischer 21 ) als „Trockenstarre“ bezeichnen kann, und 
die nach Wasserzusatz wieder verschwindet. Aehnliche Starrezustande 
der GeiBeln hat Fischer auch durch Einwirkung bestimmter Stoffe, 


20) Pfeffer 1890 Abh. Kgl. Ges. Wiss. Leipzig 16 185. 

21) A. Fischer 1894 Jahrb. wiss. Bot. 27 1. 

Benecke u. J ost, Pflanzenphysiologie. Bd. XL 
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z. B. (lurch Sauren, ferner bei Mangel an Xahrstoffen beobachtet, 
und wie nicht anders zu erwarten, wirken Narkotika (z. B. Aether) 
in der gleichen Weise. Auch ftir die Plasmabewegung liegen ent- 
sprechende Beobachtungen vor: Sistierung durch Xarkotika, durch 
verdtinntes Ammoniak etc. 

Unter alien stofflichen Einwirkungen ist die des Sauers toffes 
vielleicht am interessantesten. In vielen Fallen ist derselbe zur Er- 
zielung der Bewegungsfahigkeit absolut unentbehrlic.h, dock trifft das 
nur ftir aerobiontisclie Organismen zu. Ausgesprochene Anaerobionten 
stellen schon bei Gegenwart kleinster Spuren von Sauerstoff Hire Be- 
wegungen ein, wall rend bei fakultativen Anaerobionten die Bewegun- 
gen in ganz verschiedenem Grade durch eine Sauerstoffentziehung 
betroffen werden. Und dabei besteht durchaus kein notwendiger 
Zusammenhang zwischen der Beeinflussung des Waehstums und der- 
jenigen der Bewegung. Gewisse fakultativ anaerobe Bakterien 
waclisen nach Ritter 22 ) ohne Sauerstoff sehr gut, sie oilden auch 
Geibeln aus, aber deren Bewegung ist an Zutritt von Sauerstoff 
gebunden. Andere fakultativ Anaerobe bewegen sich wenigstens eine 
Zeitlang ohne Sauerstoff, und bei guter Ernahrung dauert ihre 
Beweglichkeit sehr viel lunger als ohne solche. Zweifellos wird die 
Energie, die zur Bewegung notig ist, durch intramolekulare Atmung 
erworben, und demen tsprechend ist die Gegenwart von Z ucker zu 
ihrer Unterhaltung notig. Nach Celakowskv 2a ) dauerte die Be- 
wegung bei Pelomyxa 72 Stundeli, bei Oscillarien 24 Stunden, die 
Plasmastromung bei Chara 18 Stunden, bei Elodea 1- -4 Stunden 
im sauerstoffreien Baum, wahrend z. B. die Plasmabewegung in 
den Staubfadenhaaren von Tradeseantia momcntan nach O-Ent- 
ziehung zum Stillstand kommt. Dab aber selbst nabverwandte 
Organismen sich in dieser Hinsicht recht verschieden verhalten, 
zeig'en die Erfahrungen KxJhnes 24 ) an mehreren Characeen, von 
denen einige nur stundenlang, andere wochenlang durch intra- 
molekulare Atmung ihre Plasmastromung unterhielten !ti ). Einige 
wenige Organismen, z. B. die von Ewart 25 ) untersuchten farbstoff- 
bildenden Bakterien, haben die besondere Eigenttimlichkeit, Sauer- 
stoff locker zu binden und von dieser Sauerstoffrescrve im O-freien 
Kaum Gebrauch zu machen. Ob etwa Thiothrix bier anzuschlieBen 
ist 26 ), erscheint fraglich. — Da die Abhangigkeit der Bewegung 
vom Sauerstoff demnach eine so verschiedene ist, so hat es kein 
besonderes Interesse, ftir eiozelne Organismen die Grenzen der Sauer- 
stoffpartiarpressung festzustellen, welche eine Bewegung erlauben; 
es leuchtet ohne weiteres ein, dab ftir jeden ein bestimmtes Mini- 
mum 27 ), Maximum und Optimum existieren mub. 

Sehr auffallend ist der Einflub der Temperatur, und gerade Uber 
diesen liegt eine grobe Anzahl von Untersuchungen vor. Ins- 
besondere ist die Geschwindigkeit des Rotationsstr'omes bei ver- 
schieden en Temperaturen genau gemessen worden. Die nachfolgende 
Tabelle bringt hiertiber Angaben auf Grand der Beobachtungen von 

22) Bitter 1899 Flora 86 329. 

23) Celakowskv 1898 Bull, de 1'Aead. d. sc. de Bohfeme 

24) Kchne 1898 Zeitsohr. f. Bid. 36 425. 

25) Ewart 1897 Journ. of the Linn. Soe. Botany 83 123. 

26) Wills 1902 Biol. CbL 22 257. 

27) Clark 1888 Ber. Bot. Ges. 6 277. 
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V kitten an den B latter n von \ allisneria [ nacli der Umrechnung von 
ScHAEFiiK j ; sie gibt die Geschwindigkeit an, d. li. den in der 
Zeitemheit (1 Sek.) zurttckgelegten Weg in H undertstelmiili- 

m e tern: 


1" 5° 10° 15" 20° 25° 30° 31" 32° 33° 34" 35° 

0,02 0,06 0,12 0,20 0,26 0,32 0,42 0,43 0,40 0,30 0,17 0,11 

Man sielit sehr deutlich, wie die Geschwindigkeit anfangs sehneil, 
dann langsam bis zum Optimum von 31 0 zunimmt, urn dann sehr 
rasch wieder zu sinken; oberhalb 35 o tritt Starre ein. Innerhalb be- 
stimmter Temperaturen, etwa zwischen 5° bis etwa 30°, folgt die 
Zunalime deni van t' HoFischen Gesetz 23 ), d. h. bei Zunahme der 
Temperatur urn 10° verdoppelt bis verdreifacht sich die Geschwindig- 
keit,. Xicht. immer liegt, wie hier, das Minimum etwa bei 0°; bei 
vielen Landpi’lanzen hat es offenbar eine betrachtlich hohere L age. 
Ebenso sind auch verschiedentiich hohere Optima und Maxima an- 
getroifen worden, letztere z. B. zwischen 40° und 50° und mehr 30 ). 

Bier gilt also ahnliches wie. beim Wachstum, und deshalb hatte die 

Anfulirung von weiteren Details kein Interesse. Auch bei den 
Schwarmsporen hat man entsprechende Resultate erhalten. 

Licht kann manchmal fiir. die Bewegung insofern unentbehrlich 
sein, als es diese erst auslost. Das hat zuerst Engelmann beiPurpur- 
bakterien festgestellt; spater ist es auch bei vielen Flagellaten und 
Schwarinern beobachtet worden. So ist es aber nicht allgemein; viel- 
melir gibt es neben Organismen, die sich ganz indifferent verhalten, 
auch solche, bei denen die beweglichen Zustande gerade durch Be- 
leuchtung zur Ruhe gebracht werden 31 ). 

Auch Protoplasmastrftmung kann durch intensive Belichtung mit 
alien sichtbaren und auch ultraroten und ultravioletten Strahlen 
hervorgerufen werden 32 ), wobei den langwelligen Strahlen maximale 
Wirkung zukommt. Zu starkes Licht kann aber selbstverstandlich 
ebenso die GeilJcltatigkeit wie die Plasmastromung schadigen. 

Merkwtirdig sind die Erfolge einer Kombination der Belichtung 
mit gewissen stofflichen Einwirkungen. So kommt z. B. im Dunkeln 
die. Plasmastromung sofort zum Stillstand, wenn Aether, Chloral- 
hydrat oder Chloroform, ferner wenn Kohlensaure oder nichtfliichtige 
organische und anorganische Sfturen und Salze zugegen sind. Am 
Licht dagegen dauert die Bewegung bei Gegenwart derselben Stoffe 
fort 33 ). ■ - 

DaB giftige Stoffe in groBerer Verdtinnung eine Plasmastromung 
begiinstigen oder auch erst hervorrufen kOnnen, ist seit langem be- 
kannt 34 ). So wird bei Elodea durch verdiinnte Schwefelsaure eine 
Plasmastromung hervorgerufen. Man darf wohl annehmen, dafi die 
Indukt-ion von^ Protoplasmastromung durch Verwundung 35 ), die 

28) Schaefer 1898 Flora 85 135. 

29) Kanitz 1909 Zeitschr. f. physical. Ohem. 70 198. 

30) Hacptfleisch 1892 Jahrb. wiss. Bot. 24 173. 

31) Bos re 1920 Jahrb. wiss. Bot. 59 287. 

32) Nothmann 1915 Ber. Bot. Ges. 33 301. 

33) Josing 1901 Jahrb. wiss. Bot. 36 197. Schuster 1913 „Ueber d. 

Emflnfi d. Sauerstoffpressung auf d. ProtoplasmastromungL Diss. . 

34) Lakon 1914 Ber. Bot. Ges. 32 42. Seifriz 1922 New Phytologist 
21 107 

35) Keller 1890 Ueber Protoplasmastromung. Diss. Zurich. Kretschmar 
1903 Jahrb. wiss. Bot. 39 273. 
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sehr verbreitet ist, vielleicht auch als eine Giftwirkung betrachtet 
werden kann, ausgehend von den ,,AVuudhormonenA die wir friiher 
scbon kennen gelernt haben. In anderen Fallen wird durcli Ver- 
wundung nur eine schon bestahende Plasmabewegung verstarkt. 
Ebenso sicher aber ist fur viele Objekte ini vollig intakten Zustand 
eine Bewegung nachgewiesen 30 ). 

Biologische Bedeutung der Lokomotion. DaB diese Stro- 
mung die gleiclimafiige Verteilung der Stoffe in der Zelle ungemein 
fordert, und zwar sehr viel schneller als einfaehe Diffusion, und daJ5 
sie- demnach die Stoffbewegung in der Pflanze sehr erleichtert, 
darauf hat namentlich de Vries 36 ) hingewiesen. Ob auch die auf 
Verwundung eintretende oder vermehrte Stromung als eine zweck- 
Tna.fi i.o-p. Reaktion zu betrachten ist, miissen wir daliingestellt sein 
lassen. Der Nutzen der Lokomotion freibeweglieher Organismen ist 
in die Augen springend; wie die festgewacksenen Pflanzen durch 
Krtimmung, so suchen die freibeweglichen durch Ortsveranderung 
Schadigungen zu entfliehen und die Bedingungen guten Gedeihens 
zu erlangen. Sie erreichen vielfaeh ihr Ziel vollkommener als die 
hioheren Pflanzen, und sie lassen sieh gerade wie diese in ihren 
Richtungsbewegungen durch die auBeren Faktoren leiten. Dieamoboid 
beweglichen Protoplasten sind zugleich imstande, feste Ivorper auf- 
zunehmen, die sie umfliefien; die Bewegung wird also hei ihnen 
auch zur Nahrungsaufnahme verwertet. 

8- Riclituugsbeweguiigeii. 

Bei Betrachtung der lokomotorisehen Richtungsbewegungen 
wollen wir uns zunachst ausschlieBlich an freilebende Organismen 
(Flagellaten, Bakterien, Myxomyceten, Sclnvarmsporen, Game ten) 
halten und erst spater auf das in der Zelle eingeschlossene Proto- 
plasma eingehen. So wie die Richtungsbewegungen i'estgewadisener 
Pflanzen mit dem gemeinsamen Ausdruck „Tropismus‘‘ bezeichnet 
werden, so hat man „Taxis“ fiir die lokomotorisehen Richtungs- 
bewegungen eingefiihrt und spridit deshaib, je nachdem die Richtung 
durch die Schwere, das Licht, chemische Einfliisse etc. bestimmt wird, 
von Geo-, Photo-, Chemotaxis etc. Unter diesen versehiedenen Er- 
scheinungen ist zweifellos zurzeit die Cliemotaxis am genauesten 
studiert, und deshaib werden wir am besten tun. mit ihr zu be- 
ginnen. 

Chemotaxis. Einen spezieilen Fall von Chemotaxis, namlich die 
Aerotaxis, kennen wir schon iange, und wir haben uns des richten- 
den Einflusses kleiner Sauerstoffmengen auf bewegliehe Bakterien in 
Bd. I bedient, um die Sauerstoffabgabe bei der Kohleusaureassimila- 
tion der griinen Pflanze nachzuweisen. So wie auf Sauerstoff, so 
reagieren die beweglichen Bakterien noeh auf viele andere Stoffe, 
von denen sie, wie wir im allgemeinen sagen konneii, eine optimale 
Konzentration aufsiichen, eine zu hohe oder zu tieie Konzentration 
fliehen. Demnach sind diese chemotaktischen Bewegungen offenbar 
zweekmaBig, da sie den Organismus in optimale Lebensbedingungen 
bringen, doch feiilt es auch nicht an Beispieien sichtlich unzweck- 
maBiger Reaktion, die freilich auf Stoffe erfolgt, die dem Organismus 

36) DE Vries 1885 Rot. Ztg. 43 1. Hjbrbbro Jt)t>7 Dis*. Jewt. 
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in dei -Natui mclit begegnen, ail die er sich also auch nicht anpassen 
konnte. Einen soldi en Fall hat z. B. Rothert 37 ) bei zwei Bakterien 
beobaehtet, _ die in auffallender Weise von Aether angeloekt werden, 
dei^ ihnen ja nni schadlich sein kann; und Lideorss ^ hat gezeigt, 
dab ein Thiospirillum auf eine grobe Menge von organischen Ver- 
bmdungen (Alkohole, Ketone, Aether, Chloroform, Sauren) chemo- 
taktisch reagiert, obwohl diese kaum anders als schadlich wirken 
konnen. Viel haufiger ist der von Peeffer hervorgehobene Pall, dab 
fcaktische Organismen die Gegenwart gewisser Gifte, wie Sublimat 
oder Strychninnitrat, nicht bemerken, wahrend sie sich vor den 
schadlichen Einfltissen der Sauren, Alkalien etc. durch die Plucht 
zu bewahren wissen. Nach Metzner 39 ) w i r kt <jas m&Big giftige 
Blein.it rat- auf gewisse Spirillen intensiv repulsiv, 'wahrend stark giftige 
Stoffe wie Kupfersulfat, Monobromnaphthalin keine Reaktion geben. 
Burch soldi e Ausnahmen wird nattlrlich die biologische Bedeutung 
der Chemotaxis nicht in Frage ge- 
stellt, (loch dtirfen wir nicht glauben, 
dab dieselbe sfcets nur in der Er- 
reichungoptimalerLebensbedingungen 
zu suchen sei. In der Tat hat die 
Chemotaxis bei geschlechtlich diffe- 
renzierten niederen Organismen, so- 
wie bei Sexiialzellen hoherer Pflanzen 
eine viel speziellere Bedeutung als 
die Gewinnung giinstiger Lebens- 



bedinguhgen. Die Eizelle oder ihre 
Umgebung scheidet gewisse Stoffe 
atis, von denen die Sperinatozoiden 
angeloekt werden; dadurch wird die 
Beirudmmg gesicliert. Dab die 
Sperinatozoiden durch stoffliche Ein- 
wirk ungen der Eizellen angeloekt 
werden, hatte man schon lange ver- 
mutet exakt bewiesen aber hat es 
erst Ppkfkkr 40 }, der zugleich fest- 
stelit-e, weichen Stoffen solche 
Wirkung zukommt. 


C B A 

Fig. 152. Chemotaxis von Bakterien 
nach Pfeffer (Physiologie II Fig. 84). 
In der Kapillare A ist 1-proz. Fleisch- 
extrakt; die Bakterien sammeln sich 
in wenigen Minuten an der Oeffnung. 
B enthalt eine Luftblase, die gleich- 
falls zu positiv chemotaktiseher Ke- 
aktion fiihrt. C enthalt angesauerten 
Fleischextrakt ; die repulsive Wirkung 
der Saure bewirkt eine Bakterien - 
anhaufung in einem gewissen Abstand 
von der Oeffnung der Kapillare. 


Bakterien. Um Chemotaxis nachzuweisen, werden empfindliche 
Bakterien zun&chst auf den Objekttrager in Wasser oder in verdiinnte 
Xahrlosung gebracht. Handelt es sicli dann um die Untersuchung 
der Einwirkung des Sauerstoffs, so wird dieser nach Bedeekung 
des Pr&parates mit einem Deckglase einmal vom Band her in das 
Praparat. hineindiffundieren, oder er wird von einigen zufallig oder 
absichtlich unter dem Deckglas angebrachten Luftblasen aus in die 
Pltissigkeit eindringen. In Wasser geloste Stoffe aber wird man nach 
Pfeffehs 40 ) Vorgang am besten in enge Kapillaren ftillen und ein- 
seitig dem Praparat zuftihren. Sie werden in einer Lange von etwa 
1 cm und 0,1 mm Durchmesser verwendet, am einen Ende zu- 


37) Hotheht 1901 Flora 88 382. 

38) Lidforss 1912 Ber. Bot. Ges. 30 262. 

39) Metznek. 1920 Jabrb. wiss. Bot. 69 325. 

40) Pfeffer 1884 Unters. Tubingen 1 363. 
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geschmolzen, unter der Luftpumpe mit dem Chemotaktikum geiullt 
und nach oberflachlieher Absptilung mit Wasser zum Versuch ver- 
wendet, indem man sie unter das Deekglas oder in ein offenes 
Praparat einschiebt. 1st die Losung chemotaktisch wirksam, so be- 
merkt man meist sclion in auBerordentlich kurzer Zeit (in einigen 
Minuten) eine Ansammlung der Bakterien in der Kapillare oder 
vor ihrem Mund (Fig. 162) Es sielit zunaehst so aus, als ob die 
Bakterien von der Losung angezogen wtirden. Beobachtet man aber 
das Verhalten langsam bewegiicher und grofier Bakterien (z. B. 
Bacillus Solmsii) genauer, so bemerkt man, dafi von einer „A.n- 
ziehung“ nicht die Rede ist. Die Bakterien bewegen sic-h im grofien 
und ganzen geradlinig ohne jede Beziehung zur Kapillare [vgl. 
Rothekt 37 >’j- Audi zeigen sie, wenn sie zufaliig in die Niihe des 
Kapillarenmundes gelangen, zunaehst keinerlei Beeinflussung durch 
den Kapillareninhalt; sie gelien ohne jede Richtungsanderung vor- 
iiber. In einiger Entfernung vom Kapillarenmund aber machen sie 
plbtzlich halt und schwimmen dann riickwarts, d. h. mit dem bis- 
herigen Hinterende voraus. Wiederum gehen sie unbeeinfludt an 
der Kapillare voriiber und machen dann uugefii.hr in der gleiclien 
Entfernung vom Kapillarende wie das erste Mai abermals halt und 
schwimmen dann wieder vorwarts. Sie sind also in einer bestimmten 
Zone, deren Zentrum die Oeffnung der Kapillare darstellt. gelangen 
(„physiologische Falle“). Das Eindringen in diese Zone, das kann 
nicht scharf genug hervorgehoben werden, erfolgt zweifellos ganz 
zufaliig, und die Reizreaktion, die im Zuriicksehwimmen be- 
steht, wird nur beim Uebergang in niedrigere Konzeutrationen aus- 
gelost; der Uebergang in konzen trier tore Zonen fiihrt wenig- 
stens in denVersuchen, die wir jetzt imAuge haben. nicht zu einem 
Zuruckschwimmen. Alier Wahrscheinlichkeit nach besteht der Eeiz- 
anlafi fur das Zurtickprallen nicht etwa darin, dab das eine Elide 
des Bakteriums in eine niedrigere Konzentration gelangt als das 
andere Ende 41 ), sondern darin, dab der ganze Bakterienleib 
von geringerer Konzentration getrol'fen wird als kurze Zeit zuvor. 
Mit anderen Worten, es handelt sich nicht um ortliehe, sondern 
— wie bei den Nastien — um zeitliche Konzentrationsdifferenzen. 
Dann muJJten aber auch homogene Lbsungen den Reiz hervorhringen 
konnen; ein Bakterium miifite riickwarts schwimmen. wenn man es 
in eine homogene, aber verdhnntere Losung des gleichen Stoffes 
bringt, in dem es bisher gelebt hat. Bei Ini'usorien hat Jennings 4 -) 
einen derartigen Versuch mit bestem Erfoig ausge fiihrt ; bei Bak- 
terien aber stellten sich ihm (schon weil man die bidden Enden einer 
Zelle nicht unterscheiden kann) ganz untiberwindliche Schwierig- 
keiten entgegen. 

Rothert 37 ), der zuerst bei chemotaktischen Reizbewegungen das 
Verhalten der Organismen naher studiert hat, sprach von apo- 
batischer Reaktion, d. h. eben RtickwfLrtsschwimmen, und unter- 
schied diese Reaktionsweise von der bei anderen Taxien angegebenen 
strophischen Reaktion, d. h. der Einsteiiung der Ukngsaehse 


41) So regelmiiSig kann im Diffusionsfeld die Verteiluug der Stoffe gar nicht 
sem, vor allem wenn Organismen in ihm sich bewegen und so auf Mischung hiu- 

arbeiten. 

12) Jennings 1910 Das Verhalten der niederen Organismen. Deutsch von 

Mangold. Leipzig. 
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c ) es ipers in eine andere Richtung. Pfeffer 43 ) hat daftir die- 
Bezeichming phobische und topische Taxis eingefiilirt. und dabei 
besoiideis betont, dab nicht nur die Reaktion, sondern schon 
d e b R eizanlab ein ganz verschiedener ist. Phobische Taxis tritt 
aui liacli L eb e r gangs reizen, durch zeitliche Veranderung der 
Keizintensitat, topische dagegen durch ortliche Differenzen der 
Reizmtensitat am Korper des Organismus. 

_J)ie bislier betrachtete phobische Reaktion nennt- man eine 
positive, weil sie zu einer Ansammlung in der Nahe des Reiz- 
zentruins fiihrt. Es gibt aber auch negative phobische Reaktionen, 
bei denen der Organismus von dem chemotaktisch wirksamen Stoff 
sich zuriickzieht und sich dementsprechend in einiger Entfernung 
von der Ivapillare halt (Fig. 152 C). Sie sind in vielen Fallen einfach 
durch eine zu holie Konzentration des Reizmittels bedingt; es kann 
also ein und derselbe Stoff je nach. seiner Konzentration positiv 
Oder negativ wirken. Es gibt aber auch Stoffe, die, wenn sie iiber- 
liaupt wirken, stets nur die negative Reaktion herbeifiihren. 
Bei negativer Ohemotaxis findet ebenfalls ein Rttekwartsschwimmen 
stati, diesmal aber bei einerZunahme der Konzentration. Eeisolchen 
Organismen, die wie manche Bakterien bipolar begeifielt sind, erfolgt 
nach Reiz ein f aches dauerndes Riickwartsschwimmen. Unipolar be- 
geilelte dagegen prallen auf einen Reiz hin zuriick, nehmen aber 
dann nach kurzer Zeit wieder, meist mit veranderter Richtung, 
die Vorwartsbewegnng auf. Das Zuriickprallen bei ihnen hat 
man als „Seh reekbewegung“ bezeichnet. 

Unter den Reizstoffen nennen wir zunachst den Sauerstoff, 
der auf viele, aber durchaus nicht auf alle beweglichen Bakterien 
chemotaktisch wirkt. Dieser Chemotaxis hat man einen besonderen 
Namen gegeben : Aerotaxis. Sehr haufig wird eine bestimmte Kon- 
zentration des Sauers toffs aufgesucht, eine zu hobe ebenso geflohen 
wie eine zu niedrige. Im mikroskopischen Praparat, das vom Deck- 
glas bedeckt ist, tritt also eine Ansammlung in einer Zone auf, die 
bei stark O-bediirftigen Formen dicht am Rande liegt, bei O-feind- 
lichen ganz in der ilitte. Vide Bakterien suchen sich aber, obwoh] 
ihnen Sauerstoff unentbehrlich ist, doch mittlere Spannungen auf ; 
das gilt z. B. fiir manche Schwefelbakterien, wie Beggiatoa. Re- 
aktionen auf andere Gase sind bei den Bakterien kaum bekannt. Ein 
rotes Schwefelbakterium sucht chemotaktisch Schwefelwasserstoff auf, 
den es ja notwendig braucht. Wieweit diese Sensibilitat unter den 
Schwefelbakterien verbreitet ist, labt sich nicht sagen. 

Die Einwirkung fester, in Wasser gel (is ter Korper auf 
Faulnisbakterien (Bacterium termo, Spirillum undula und andere 
Spirillen, sowie Bacillus subtilis) hat Pfeffer 44 ) studiert. Er fand, 
dali die empfindlichsten Formen (z.B. Bacterium termo) auf zahlreidie 
Stoffe reagieren ; von anorganischen Substanzen auf alle gepriiften 
neutralen Salze der Alkalien und Erdalkalien, von organischen auf 
Traubenzucker, Milchzucker, Dextrin, Mannit, Harnstoff, Asparagin, 
Kreatin, Taurin, Sarcin, Carnin, Pepton, neutralen Fleischextrakt, 
salizylsaures Natrium, salzsaures Morphium u. a. Die beiden letzt- 
genannten Stoffe sind ausgesprochene Gifte fiir die Bakterien, die 


43) Pi-EFFER 1904 Pliysiologie 2. 

44) Prbffer 1888 Untere. Tubingen 2 582. 
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somit nach der chemotaktischen Anlockung zugrunde gehen. Aehn- 
liches gilt aucli fflr Aether, der, wie erwahnt, gewisse Bakterien 
wenigstens in schwac-hen I)osen anloekt, wahrend er freilich in 
hoheren Konzentrationen abstoBend wirkt. I miner repulsiv wirkt 
x\lkohol, sowie freie Sauren (Fig. 152 0) und freie Alkalien. Niclit 
repulsiv wirken von schweren Gif ten Sublimat und Strychninnitrat. 
Auf der anderen Seite gibt.es auc-h guteNahrstoffe wie dasGlyzerin, 
die dennoch keinerlei chemot-aktische Wirkung ergeben. Trotz solcher 
einzelner Ausnahmcn wird man im allgemeinen, wie schon eingangs 
erwahnt, die Chemotaxis als eine niitzliehe Eigenschaft beweglicher 
Organismen betrachten diirfen. 

Bei Bacterium termo, fur das die eben genannten Ghemotaktika 
in erster Linie gelten, kommt es nur selten vor, daB diese Stoffe in 
hoherer Konzentration eine repulsive Wirkung aufweisen, so z. B. bei 
Monokaliumphosphat und Kaliumkarbonat. Dagegen tritt eine solche 
repulsive Wirkung bei Spirillum undula fast bei alien Si of fen hervor. 

Die von Iyntep 45 ) studierten Faulnisbakterien. z. B. der 
Bacillus Z, zeigen eine ganz andere chemotaktische Reizbarkeit 
als die PFEFFERsehen Bakterien. Sie reagieren positiv auf Fleisch- 
extrakt, Asparagin, Ammonium- und Kalziumionen, sie werden aber 
von Dextrin, Harnstoff, sowie den Ionen des Na. Iv. Ba, Mg gar 
nicht beeinfluBt. 

Bei den Bakterien, die auf zahlreiche Substanzen chemotaktisch 
reagieren, bemerkt man eine verschiedene Empfindlichkeit fur die 
einzelnen Stoffe. Diese findet ihren Ausdruck darin, daB von mam-hen 
Stoffen eine reeht geringe Konzentration schon chemotaktisch wirkt, 
wahrend von anderen hohe Konzentrationen ndtig sind. Unter Um- 
standen konnen zwei chemisch sich sehr nahestehende Substanzen, 
sogar Stereoisomere, eine ganz verschiedene Reizwirkung aufweisen 46 ). 
Die minimale, eben noch Ansammlung bewirkende Konzentration 
wird ,,ReizschwelIe“ genannt. Ftir Bacterium termo hat Pfeffer 44 ) 
folgende Reizschwellen bestimmt: 


Pepton, Fleischextrakt, Dextrin 0,001 Proz 

Trikaliumphosphat 0,0018 „ 

Asparagin 0,01 * 

Kaliumchlorat, Harnstoff 0,1 „ 

Kreatin 1,0 „ 

Traubenzucker mebr als 1,0 „ 


Nach spateren Erfahrungen an anderen chemotaktischen Organis- 
men 52 ) wird es wabrscheinlich, daB die Reizschwellen bei diesen Bak- 
terien viel niedriger liegen dtirften. Deshalb miissen bier neue 
Untersuch ungen ausgeftihrt werden. 

Auch die stets repulsiv wirkenden Stoffe haben einen Schweilen- 
wert. Dieser wurde von Pfeffer 44 ) in der Weise bestimmt, daB 
die Anziehung eines positiven Ghemotaktikums durch Zusatz eines 
negativen gerade aufgehoben wurde. So lieB sich zeigen, daB die 
anlockende Wirkung von 0,191 Proz. KOI durch 0.1 Proz. Zitronen- 
saure oder durch 4,177 Proz. Kaliumkarbonat fast tiberwunden wird. 
Sehr viel holier liegt die Sch Welle ftir die in niedriger Konzentration 
positiv wirkenden Stoffe; bei manehen fehlt sie ganz: Bacterium 


45) Kniep 1906 Jabrb. wiss. Boi. 43 215. 

46) Pringshbim 1916 Naturw. Umschau (Chemiker Ztg. No. 66). 
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tenno schwarmt noch in 20 Proz. KOI, .20 Proz. Nad und 40 Proz. 
CaCl 2 ein. Nattirlich geht es dann zugrunde. 

TVenn auch zur Herstellung einer chemotaktischen Ansammlung 
durcliaus erne ungleiche Verteilung des Chemotaktikums, ein 
D i f f u s i on sg ef all e notwendig ist, so darf man dock nicht glauben, 
daB die homogene Verteilung des Reizstoffes ohne EinfluB auf den 
Organismus sei. Jede homogene Losung des Reizmittels setzt ’namlich 
die Empfindlichkeit des Organismus fur einseitige Reizung durch 
das gleiche A gens herab, d. h. sie erhoht die Reizsehwelle, und zwar 
in durcliaus gesetzmaBiger Weise; Wird z. B. Bacterium termo, das 
skdi in Wasser befindet, einseitig durch Fleischextrakt gereizt, so 
liegt, wie wir gesehen haben, die Reizsehwelle bei .0,001 Proz. Wenn 
aber als Kulturflussigkeit statt Wasser Fleischextrakt in steigenden 
Konzen t ratio nen verwendet wird, so muB die Koiizentration des 
chemotakt-isch wirkenden Fleischextraktes stets etwa 5mal so stark 
sein, wie die der Kulturflussigkeit 40 ), der allseitige Reiz stump ft 
als# gegen den einseitjigen ab. 

j in Fleischextrakt von 0,01 bei 0,05 Proz, 

Es liegt somit die Reizsehwelle < „ „ „ 0,1 „ 0,5 „ 

In n n t,0 ,, 5,0 „ 

Es muB also der Reizzuwachs, der durch die einseitig wirkende 
Losung gegeben wird, stets im gleichen Verhaltnis zu der 
schon bestehenden Reizung stehen. Ganz die gleiche Gesetzmafiigkeit 
ist auch bei Reizerfolgen tierischer Organismen gefunden worden 
(WEBERsehes Gesetz), z. B. bei unserer Gewichtswahrnehmung. Ein 
Gewicht von 1 g mufi um x / 3 g, ein Gewicht von 10 g um X0 / 3 g 
vermehrt werden, damit wir einen Unterschied wahrnehmen. Im 
Gegensatz zu der einfachen Schwellenbestimmung handelt es sich 
hier um die Feststellung einer Unterschiedsschwelle. 

Es ist klar, dafi das WsBERSche Gesetz nur eine beschrankte 
Giiltigkeit haben kann ; es dtirfte weder bei ganz hohen noch bei 
ganz niedrigen Konzentrationen zutreffen. Trotz dieser Beschrankung 
hat das W EBEnsche Gesetz eine groBe Bedeutung ftir das Studium 
der chemotaktischen Empfindlichkeit gewonnen, weil es gestattet, 
die Prage zu beantworten, ob die Reaktionsfahigkeit der Bakterien 
auf so ganz verschiedene Stoffe auf einer einzigen oder auf 
mehreren Sensibilitaten beruht, mit anderen Worten, ob die 
Bakterien deshalb von so verschiedenen Stoffen gereizt werden, 
weil diese nicht unterschieden werden, oder ob es anders ist. 

Schon auf Grand von Ueberlegungen hat man verschie- 
dene Sensibilitaten angenommen, z. B. eine andere ftir die Agrotaxis 
als ftir die Ohcmotaxis im engeren Sinn. Dafi aber auch die Chemo- 
taxis auf verschiedenen Sensibilitaten beruhen kann, hat zuerst 
Rothert 47 ) ftir einen Amylobacter gezeigt, der sowohl auf Fleisch- 
extrakt wie auf Aether reagiert. Erfolgt die Reaktion deshalb auf 
diese beiden Stoffe, weil sie der Organismus nicht unterscheiden 
kann, so mtifite die Abstumpfung der Empfindlichkeit, die man 
durch homogene Lbsungen erzielen kann, sich ebensogut mit Fleisch- 
extrakt wie mit Aether erzielen lassen, wenn z. B. mit Fleisch- 
extrakt einseitig gereizt wird. Tatsachlich ergab sich aber, daB die 
Empfindlichkeit ftir Fleischextrakt durch homogenen Aether in keiner 

47) Rothert 1903 Jahrb. wiss. Bot. 39 1. 
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Weise herabgesetzt wird [Kritische Bemerkungen bei Kniep 43 )]. 
Es mtissen also zwei getrennte Sensibilitaten fur diese beiden Stoffe 
vorhanden sein. 

In entsprechender Weise bat Kniep gezeigt, daB sein Bazillus Z, 
der auf Asparagin, Phosphate und Ammonsaize reagiert, drei ge- 
trennte Sensibilitaten ftir diese Stoffgruppen besitzt, daB aber z. B. 
seine Reaktion auf NH 4 C1 und NH 4 N0 3 auf dera gleichen Reiz- 
vorgang beruht. Zugleich konnte Kniep nachweisen, daB die Sensi- 
bilitat ftir Asparagin von der sauren oder alkalisehen Reaktion des 
Nahrbodens ganz unabhangig ist, wahrend die Empfindlichkeit ftir 
Phosphate dureh H-Ionen, die ftir Ammoniumsalze dureh OH-ionen 
geweckt wird. Audi diese verschiedene BeeinfluBbarkeit der Sensi- 
bilitaten spricht fur ihre Selbstandigkeit. Wie Pringsheim 48 ) hervor- 
gehoben hat, gibt es noch einen dritten Weg zur Untersudnmg der 
Verschiedenartigkeit der Sensibilitaten. Bei verschiedener Sensibilitat 
diirfen sich Stoffe, die in unterschvvelliger Konzentration dargeboten 
werden, in ihrer Wirkung nicht addieren lassen ; dagegen kann ein 
Stoffgemisch, dessen Komponenten einzeln den Schwellenwert nicht 
erreichen, reizend wirken. wenn der Organ ismus diese Komponenten 


nicht zu unterscheiden vermag. 

Wenn eben gesagt wurde,~ daB bestimmte Eimvirkungen gewisse 
Sensibilitaten abstnmpfen oder gar ganz auslbsehen, so muii aueh 
erwahnt werden, daB Chloroform und Aether — entsprechend ihrer 
Wirkung auf unser Nervensystem — alle Sensibilitaten verniditen 
oder temporar hemmen konnen, bei geeigneter Dosierung aber die 
Beweglichkeit unverandert lassen. 

Myxomyceten. Aueh bei mamchen Flagellaten 49 ), fernerbei den 
Schwarmsporen der Chytridien 50 ) und Saprolegien 51 ), endlich bei den 
beweglichen Cyanophyeeen 61a ) ist Chemotaxis nachgewiesen. Wir gehen 
auf diese nicht ein und betrachten von vegetativen Zustanden nur noch 
die Myxomyceten. Die Schwarmsporen der Myxomyceten 52 ) 
besitzeu eine ausgezeichnete chemotaktische Sensibilitat ftir Sauren 


und Alkalien. Erstere bewirken in schwacher Konzentration positive, 
in starker negative Reaktion, letztere haben, wenn Uberhaupt. nur 
eine negative Reaktion zur Folge. DaB die positive Chemotaxis dureh 
Sauren eine Wirkung der H-Ionen ist, ergibt sich sehon daraus, 
daB alle Sauren wirksam sind, vor allem aber daraus, daB die 
Wirkung direkt proportional dem Gehalt an H-Ionen steigt. Dem- 
entsprechend liegt die Reizschwelle ftir Schwefelsaure bei 1 / aoooo , 
fur Salzsaure bei Vioooo* fur Wcinsattre bei Vioooo. Aepfelsaufe bei 
Vsooo un d Essigsaure bei Viooo Mol. Zur Bestimimmg der Reiz- 
schwelle hat sich Kusano einer etwas anderen Methode hedient, 
als sie oben S. 440 ftir Bakterien geschildert wurde. — In hoheren 
Konzentrationen, etwa von 1 / 600 Mol. ab, haben die Sauren repulsive 
Wirkung, die indes nicht bei alien die gleiche Ursache hat, demnach 
aueh nicht direkt proportional dem H-Gehalt geht. Bei sehwachen 

48) Pringsheim 1912 Die Reizbewegungen der Pflanzen. Berlin. 

49) Preefr 1888 zit. in 44. Frank 1904 Bot. Ztg. 62 153. 

50) Fritz Muller 1911 Jahrb. wiss. Bot. 49 421. 

51) Stange 1890 Bot. Ztg. 48 107. Rothkrt 1901 Flora 88 371. 
F. Muller zit. in 50. 

51a) Fechner 1915 Zeitschr. {. Bot. 7 289. Schmid 1918 Flora N. F. 
11 327. Harder 1918 Zeitschr. f. Bot. 10 177. 

52) Kusano 1909 Journal Coll. Agric. Tokyo 2 1. 
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Seim en sind die iindissoziiert.cn Molektile die Ursa. die der Repulsion, 
bei starken aber die H-Ionen. Deinnach kann eine gewisse Konzen- 
tration einer schwachen Saure durch die H-Ionen anlockend, durch 
die nieht lomsierten Molekiile abstoBend wirken. Durdi solche ant- 
agonistische Wirkung der Komponenten einer Losung erklaren sich 
die oft beobachteten Ansammlungen der Schwarmsporen in Form 
von Bingen vor der Kapillare. 

Die repulsive Wirkung der Alkalien berulit auf ihrem Gehalt 
an OH-Ionen ; sie wirken nodi in viel groBerer Verdtinnung als die 
H-lonen. Saure Salze wirken wie Sauren, basisdie wie Alkalien; 
von neutralen Salzen scheint keine Wirkung auszugehen, wenn es 
sich nieht um ausgesprochene Gifte handelt. Da die Myxomyceten- 
sdi wanner in saurem Substrat sicli besser entwickeln als in* alkali- 
schem, so ist auch hier die chemotaktische Beizbarkeit in zweek- 
m&Biger Weise entwickelt. 

Die Reaktionsweise der Myxomycetenschwarmer ist ahnlich wie 
die der Bakterien. Sie madien beim Uebergang in eine weniger 
konvenierende Lo- 
sung halt, madien 
eine Wendung und 
schwimmen in der 
neuen Rielitung 
gradlinig waiter. 

Fuh rt sie diese 
Rielitung zufallig 
direkt zum Zen- 
trum der Diffusion 
Mb, so erreicheh 
sie das Ziel auf 
deni klirzesten 
Wege. In der Re- 
gel ist ilire Balm 
hides eine sehr viel 
kompliziertere: 
erst nach vielen 
Stillstfinden und 
Drehungen errei- 
chen sie die Ka- 
pillare; vgl Fig* 

153. 

Die Plasmodien der Myxomyceten untersdieiden sicli 
von alien bisher behandelten Organismen dadurch, daB sie nieht 
sell wim men, sondern auf festem Substrat, in feuchter Luft 
kriechen. DaB ilmen chemotaktische Reizbarkeit znkommt, ist 
sehr wahrscheinlich, denn Stahl 53 ) stellte Anziehung durch Lohe- 
extrakt, Abstofiung durch Ziicker, Glyzerin, Kochsalz, Salpeter fest. 
Da zum Teil zweifellos hochkonzentrierte Los ungen verwendet wur- 
den, so kdnnte es sich besonders bei der AbstoBung um Osmotaxis 
(S. 447) handeln. 

Spermatozoon. Die Cliemotaxis der Spermatozoen der 
Filicinen wurde zuerst von Pfeffer 54 ) studiert, der feststellte, daB 

53) Stahl 1884 Rot. Ztg. 42 145. 

54) Pfeffer 1884 Enters. Tubingen 1 363. 



Fig. 153. In der Mitte das Diffusionszentrum einer 1 / 20 mol. 
Aepfelsaure. Die Kreise sind Punkte gleicher Konzentration. 
Es ist der Weg eingezeichnet, den drei Schwarmer eines 
Myxomyceten zuriicklegten. Q Stellung des Sch warmers 
bei Beginn, # am Ende der Beobachtung (6 bis 8 Minuten), 
X Schreckbewegung. Nach’ Kusako. 
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sie auf Aepf elsaure reagieren. Wird einem Praparat, das reichlicli 
frisch ausgetretene Spermatozoen in Wasser enthalt, eine Kapillare 
mit 0,01—0,5 Aepfelsaure (die zweckmafiigerweise neutralisiert 1st) 
zugeftilirt, so sieht man in der kttrzesten Zeit die Spermatozoen in 
der Kapillare gefangen. Pfeffer fand einmal in einer halben Minute 
sclion 60 Stuck, nach 6 Minuten 600 Stack in der Kapillare. Die 
Rei^chwellc liegt bei 0,001 Proz., dock andert sich dieser Wert 
nicht unbetrachtlich mil deni Alter der Organismen oder mit auBeren 
Einflussen, z. B. der Temperatur. Absolut genoimnen, handelt es 
sich dabei um winzigeStoffmengen. In einem bestimmten Pall belaud 
sich in der Kapillare nicht mehr als 0,000000028 mg Aepfelsaure, 
und von dieser kann nur ein kleiner Bruckteil mit deni Korper des 
Spermatozoons in Beruhrung kommen. Am Korpergewicht des Sper- 
matozoons gemessen, ist aber eine solche Menge sclion recht betracht- 
lich; sie betragt etwa den 14. Teil desselben. Ware die Reizschwelle 
fur Zuckerempfindung beim Menschen etwa in gleicher Proportion 
zum Korpergewicht entwickelt, so wurde das heifien, dafi wir erst 
eine Menge von 15 Pfund Zucker wahrnehmen konnen. Aller Wahr- 
scheinlichkeit nach durften aber die. Reizselnvelleu der Farnspermato- 
zoen noch viel tiefer liegen. 

So wie bei den Bakterien konnen wir aueh bier eine Em p find - 
lichkeitsverminderung durch homogene Losungen des Reizmittels kon- 
statieren. Dem WEHERschen Gesetz entsprechend muB hier die 
chemotaktische Reizschwelle stets den SOfachen Wert der honiogenen 
Aepfelsaurelosung besitzen: es liegt demnach die Reizschwelle in 
0,0005 Proz. bei 0,015 Proz. und in 0,05 Proz. bei 1,5 Proz. Aepfel- 
saure. 

Eine Reizbarkeit durch Aepfelsaure konnte bei sehr vielen 
Pteridophyten konstatiert werden. Sie findet sich nicht nur bei 
den Filices, sondern aueli bei Salvinia (fUr Marsilia fehlt noch der 
Nachweis des Chemotaktikums), bei den Equisetaceen, "bei Isoetes 
.und Selaginella. Bei den Lveopodien ist auffallenderweise die 
Zitronensaure chemotaktisch anlockend. With rend man nun aber 
anfangs glaubte, die Pteridophyten reagierten dcrartig exklusiv auf 
Aepfelsaure, daB man sie geradezu als Reagent ien auf diesen Stoff 
betrachten konne, haben spatere Untersudumgen von Buli.fr und 
Shibata 55 ) ergeben, daB die Farnspermatozoen tatsachlich auf zahl- 
reiche Substanzen reagieren, deren Wirkung teiis auf der gleichen 
Sensibilitat beruht, wie die der Aepfelsaure, teiis auf ganz underer. 
Auf der gleichen Sensibilitat beruht der chemotaktische lhl'olg 
einiger organischer Sauren, die nalie Beziehungen zur Aepfelsaure 
haben. Es sind das zunachst einmal zwei stereoisomere Verbindungen, 
die Pumarsaure und die Maleinsaure. Sie unterscheiden sich durch 
die Anordnung der Karboxylgruppe, die bei der Pumarsaure in 
„Trans“-, bei der Maleinsaure in „Ois“-Stellung sich bei'indet. Wah- 
rend ,nun die Equisetaceen auf diese beiden Sauren gar nicht reagieren, 
spricht Isoetes nur auf die Pumarsaure, die Fame nur auf die 
Maleinsaure an. Und dieser Unterschied wiederholt sich bei einer 
Reihe von Verbindungen, die die gieieke Karboxylstellung aufweiscn; 
so sind die Fame far Zitrakonsaure, Isoetes far Mesakonsaure 

55) Bn.i.ER 1900 Armais of Botanv 14 543. Shibata 1911 Jiihrb. wiss. 
Bot. 49 1. 
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empfindlich. Isoetes reagiert aber auch noch auf eine Anzahl von 
anderen S tot fen mil, Transstellung, z. B. Isokampfersaure, Bernstein- 
saure, dAYeinsaure, Traubensaure usw., wahrend entsprechende Stoffe 
mit Cisste.il ung entweder nicht bekannt oder wirkungslos auf die 
Fame sind. Diese Tatsachen konnen im grofien und ganzen durcli 
die sterische Ivonfiguration der Molektile erklart werden, dagegen 
bleibt die Wirkung der Aepfeisaure auf b e i d e Gruppen, die 
„fumarophilen“ mid die „maleinophilen“, noch unerkiart. Und an die 
Aepfeisaure sclilieBen sich noch Monobrombernsteinsaure und Meso- 
weinsaure an, die wahrscheinlich auf alle Pteridophyten wirken, 
denen eine Reizbarkeit ftir Aepfeisaure zukommt. 

Nach gewissen Erfahrungen, z. B. daB man durch homogene 
M aleinsau relos ung die chemotaktische Wirkung der Aepfeisaure auf- 
heben karrn, wird man schlieBen (vgl. S. 441), daB alle diese Sauren 
die gleiche Sensibilitat des Organismus treffen. Da nach den Er- 
fahrimgen Pfkffers ferner der Diathylester der Aepfeisaure un- 
wirksam ist, muB man weiter vermuten, daB nur das Aepfeisaure! on 
selbst und die entsprechenden Ionen der anderen Sauren in Betracht 
kommen, nicht aber die undissoziierten Molektile. 

AuBer dieser Sensibilitat haben die Spermatozoen noch eine Emp- 
findlichkeit fur gewis&e Metallionen (K, Rb, Ca, Sr), ferner ftirH- und 
GH-Ionen, fur Alkaloide und andere organische Basen [Shibata 55 )] . 
— Trotz aller dieser Erfahrungen ist es auch heute noch wahrschein- 
lich, daB in der Natur die Aepfeisaure bzw. deren Salze, die aus 
dem Arehegonhals diffundieren, die Anlockung der Spermatozoiden 
besorgen. 

Auch an Repulsionswirkungen fehlt es bei den Samenfaden der 
Fame nicht. Sie finden sich bei hohen Konzentrationen der Aepfei- 
saure, besonders wenn diese in freiem Zustand, nicht als neutrales 
Salz benutzt wird. Ob da etwa die H-Ionen verantwortlich zu 
machen sind, umB noch naher untersucht werden. Andere Stoffe: 
Sauren, Alkalien, Alkohol haben nie attraktive, sondern stets nur 
repulsive Wirkung, wenn sie sich nicht indifferent verhalten. 

Nach der Darstellung von I 3 feffer sollte die Reaktionsweise 
der Farnspermatozoen eine ganz andere sein als die der Bakterien 
und Myxomycctensdiwarmer. Sie sollten sich durch eine D rehung 
ihres Korpers in die Richtung des Diffusionsgefalles einstellen, also 
„ t o p i s c h“ reagieren 56 ). Nach den Untersuchungen von Hoyt 57 ) 
reagieren aber auch die Farnspermatozoen phobisch. Es ist dem- 
nach zweifelhaft, ob es echte Chemo-„Topotaxis u tiberhaupt gibt. Bei 
genauerer Ueberlegung erscheint auch eine rein topische Reaktions- 
weise kaum denkbar; denn schon durch die lebhaften Bewegungen 
der Oeifieln kann das Diffusionsgefalle nicht derartig genau erhalten 
bleiben, wie es die topische Reaktionsweise erfordern mtiBte. 

Audi bei den Samenfaden der Moose kenntman Chemo- 
taxis. Wahrend die Laubmoose nach Pfeffer auf Rohrzucker 
reagieren, ist ftir Marchantia von Lidforss eine Reizwirkung durch 
Proto instoffe. von Akerman 58 ) durch K, Rb, Cs nachgewiesen. 

56) Rothert 1901 Flora 88 371. Pfeffer 1904 Physiologic 2. Leipzig. 

57) Hoyt 1910 Bot. Gaz. 49 340- Pringsheim 1912 Biol. CbL 32 337. 

58) Lidforss 1905 Jahrb. wiss. Bot. 41 66. ^kerman 1910 Zeitschr. f. 

Bot, 2 94. ■ AAA A 
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Die Marchantiaspermatozoen zeigen auch Aero taxis, die bei anderen 
Spermatozoen fehlt. 

Die Reizaufnahme bei der Chemotaxis dtirfte wohl allgemein an 
ein Eindringen des Chemotaktikums in das Protoplasma und ehemisc-he 
Einwirkungsmoglichkeit daselbst gebunden sein. Naheres 1st aber 
nicbt bekannt. 

Osmotaxis. Nicbt jede durch ungleiche Verteilung von Stoffen 
bedingte Reizbewegung darf man als eine chemotaktische bezeichnen. 
Wenn es sick zeigen labt, dab die Bewegungen ledigiich durcb dieKon- 
zentration der Stoffe bedingt sind, also nur von der Zahl. nicbt 
von der chemischen Beschaffenheit. der Molekiile und Ionen abhangen, 
dann spricht man von Osmotaxis, vvahrend Chemotaxis dann vor- 
liegt, wenn auch die chemisehe Konstitution des Reizmittels eine 
Rolle spiel t, ohne dab deshalb seine Konzentration fitr den Erfolg 
gleichgtiltig ware. Die Osmotaxis wire! also (lurch die physikalischen, 
die Chemotaxis durch die chemischen Wirknngen der gelosten Stoffe 
bedingt. 

Wenn wir vennuten dtirfen. dab bei der echten Chemotaxis das 
Reizmittel gerade dadurch, dab es eindringt und mit dem Protoplasma 
reagiert, zur physiologischen Wirkung gelangt, so mub umgekehrt 
bei der Osmotaxis 59 ) ein Ni eh t eindringen des Reizmittels voraus- 
gesetzt werden, denn nur so kann es eine Wasserentziehung be- 
wirken, die wir wohl als Reizanlab bei dieser Erscheinung ansprechen 
dtirfen 60 ). Wenn es gelange nachzuweisen, dab bei einem bestimmten 
Organismus die Reizschwelle der heterogens ten Substanzen bei 
gleicher molarer Konzentration lage, dann hatten wir feinen ganz 
typischen Pall von Osmotaxis. Das 1st aus mehreren Grtiiulen nicht 
mbglich. Erstens wird wohl stets Chemotaxis neben der Osmotaxis 
entwickelt sein, und dann konnen die chemotaktisch wirksamen Stoffe 
eine niedrigere Reizschwelle besitzen, also die GesetzmaBigkeit durch- 
brechen. Zweitens ist aber auch die Permeabilitax des Protoplasmas 
ftir verschiedene Stoffe sehr verschieden und im einzelnen meist nicht 
genau bekannt. Somit ergibt sich, dab in der Praxis der Xachweis, 
oh Chemotaxis oder Osmotaxis vorliegt, trotz der groben prinzipiellen 
Unterschiede zwischen den beiden Erscheinungen sehr haufig nicht 
gefiihrt werden kann. Uebrigens fehlt es auch nodi an cingehenden 
Studien. 

Bei den meisten Organismen kann es sich nur urn negative 
Osmotaxis handeln, um ein wohl stets phobisches Zurtickprallen vor 
zu starker Konzentration des Reizmittels. Nur die Bewohner kon- 
zentrierter Substrate, vor allem also die Meerespflanzen. konnen auch 
vor verdtinnten Losungen fliehen, also posit-iv osmotaktisch sein. 
Each dem oben Ausgeftihrten ist es begreiflich, dab es gegenwllrtig 
nicht ganz leicht zu sagen ist, bei welchen Organismen Osmotaxis 
sich findet. Zuerst hat wohl Pfeffer die von ihm beobachtete Ab- 
stobung des Spirillum undula durch konzentrierte Losungen auf 
Osmotaxis zurtickgefiihrt. Er fand die Repnlsionswirkung durch 
6 Proz. Zucker und 1 Proz. Salpeter, d. h. durch annahernd isos- 
motische Losungen ; da aber Zucker wie Salpeter in sdnvachen 
Losungen positiv chemotaktisch wirken, so ist nicht einzusehen, 
warum ihre abstoBende Wirkung nicht gleichfalls chemotaktischer 

59) Massart 1891 Bullet. Acad. d. Belgique 3. Sir. 22 148. 

60) Rothert zit. in 56. 
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Katur sein konnte. Peeffer 56 ) hat denn aucli spater Chemo taxis 
hier angenommen. — Am besten ist wohl bei gewissen Bakterien 
durch M assart 09 ) die Osmotaxis nachgewiesen. Er fand, dab man 
eine positiv chemotaktische Anlockung durch isosmotische Losungen 
verschiedener Stoffe aufheben kann. Andererseits steht aber auch 
ganz sicker test, dab manche Organismen, z. B. gerade gewisse Bak- 
terien, eine osmotisehe Sensibilitat durchaus nickt besitzen, sahen 
wir dock, dab Bacterium termo in hochkonzentrierte Losungen hinein- 
steuert, in denen es den Tod findet. Vielleicht sind das gera 1 de 
Organismen, die ein sehr leicht permeables Protoplasma besitzen. 

Hydrotaxis. Zweifellos steht die Beizerscheinung, die man bei 
den Plasmodien derMyxomyceten als Hydrotaxis bezeich.net, in sehr 
nahem Zusammenhang mit der Osmotaxis. AbstobendeErfolge konzen- 
trierter Substanzen bei Plasmodien sind schon oben S. 443 erwahnt 
worden ; .es ist recht wahrscheinlich, dab es sich da um osmotisehe, nicht 
um ehemische Wirkung handelt. So gut wie durch Exosmose kann aber 
einein in Luft lebenden Plasmodium auch durch Verdunstung 
Wasser entzogen werden. Tatsachlick wissen wir, dab Plasmodien 
nach feuchten Stellen hinwandern bzw. von zu trocknen zuriick- 
fliehen, und das nennt man positive Hydro tax is 61 ). Es leuchtet 
ein, dab sie mit negativer Osmotaxis identisch sein mub. Eine 
soiche hydrotaktische Beizbarkeit ist bei einem Organismus, der 
auf feu elite Luft angewiesen ist, da er ja auch des elementarsten 
Trans pi ration sschutzes entbehrt, wohl verstandlich. Oekologisch be- 
greiflich ist aber auch die Aenderung der Beaktionsweise, das Auf- 
treten von negativer Hydrotaxis in dem Moment, wo das Plas- 
modium sich anschickt, seine Sporen auszubilden, denn die Sporen 
konnen nur in trockener Umgebung fertiggestellt und verbreitet. 
werden. 

Phototaxis 62 ). Durch Phototaxis suchen sich Organismen, die 
a us irgendeinem Grund in ihrer Existenz vom Licht abhangen, die 
ftir sie g tins tigs te Beleuchtung auf. Dementsprechend finden wir 
eine phototaktische Beizbarkeit vor allem bei grtinen Plagellaten, 
Volvocineen und Schwarmsporen ; daneben auch bei manchen Purpur- 
bakterien. Es gibt aber auch gritae Schwarmer, die phototaktisch 
unempiindlich sind, und andererseits farblose phototaktische Eormen. 
Letzteres trifft ftir Arten der Gattungen Chytridium, Rhizophidium, 
Polyphagus und Bodo zu, die sich meistens von grunen Algen er- 
nahren, also imstande sein mtissen, diese aufzusuchen. Den Sper- 
matozoen pflegt Phototaxis zu fehlen. 

Die Phototaxis dtirfte sich nach Untersuchungen von Engel- 
maxn und Bt’DER 63 ) bei den P urpurbak terien am einfachsten 
gestaiten. 

Purpurbakterien. Thiospiril Ium jenense bewegt sich 
ftir gewdhnlieh in geradliniger Bahn. Wird es plotzlich verdunkelt, 
so kehrfc es seine Bewegungsrichtung um, ohne sich zu drehen, die 
bisherige Hinterseite geht also jetze voraus. Diese neue Richtung be- 
ha.lt es so lange bei, bis etwa ein neuer Verdunklungsreiz es zu aber- 

61) Stahl 1884 Bot Ztg. 42 145. , .. 

62) SlRASBURGER 1878 Wirkung des Liehts uud der Warme auf Sekwarm- 

sporeu. Jena. „„ , , . 

68) Engelmann 1882 PflOgers Areiuv 29 387. Bcder 1915 Jahrb. wiss. 

Bot. 56 529. OOOOA:; 2 
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maliger Umkelir zwingt. Einen hellen Ort im Kulturgefab kann es 
nicht auffinden, aber wenn.es zufallig- in ilm hineingelangt 1st, so 
bleibt es da gefangen, weil es inimer beim Uebergang ins dunkle Ge- 
biet kehrt macht. Die beiden Bewegungsriclitungen verfolgt es gleieh 
Ieicht, obwohl es nur an einem Ende einen Geibelschopf tragt, der 
sich abwechselnd so verhalt wie die beiden Sehopfe der Pig. 146. 
Bei jeder Umkehr wird der Sehw ingungs raum der Geifiel entspreehend 
umgesehaltet. 

Die Umkelir <vird nicbt nur durch voilkommene Dunkelheit, 
sondern durch jeden gentlgend starken Lichtabfall iierbeigefiihrt, 
so z. B. bei plotzlieher Herabminderung der Beleuchtungsstarke 
von 20 auf 18 MK, und erst recht von 20 auf 10 MK. Der um- 
gekehrte Lichtwechsel aber, also eine Zunahme der Beleuchtungs- 
starke von 10 auf 20 MK 1st ganz ohne Wirkung. Gerade entgegen- 
gesetzt verhalt sich das Thiospirillum bei hoherer Beleuchtungsstarke. 
Eine Ve minder ung von 1000 MK auf 500 MK bleibt erfolglos, 
wahrend umgekehrt die Zunahme von 1000 auf 2000 MK sofort die 
Kehrtbewegung auslost. Dabei sind alle sichtbaren Strahlen, aber 
auch noch die ultraroten bis 950 u.a. wirksam. Die beiden Bole von 
Thiospirillum verhalten sich tibrigens gauz versdiiedeu. Bei Be- 
schattung des Geibelpoles tritt rasch die Reaktion ein, wahrend eine 
Verdunklung des geilielfreien Poles ganz olme Erfolg bleibt. Chro- 
ma tiu-iH, das von Engelmann studiert wnr.de, verhalt sich nicht 
ganz so wie Thiospirillum. Each Verdunklung erfolgt die Etiekwarts- 
bewegung mit grciberer Geschwindigkeit. es tritt also ein Zuriiek- 
prallen, eine sog. „Schreckbewegung“ ein, die nadi kurzer 
Zeit zur Ruhe komint und emeuter Vorwkrtsbewegung Plat-z macht, 
ohne dab dazu ein neuer Reiz notig ware. 

Die roten Schwefelbakterien reagieren also typisch phobisch 
auf Licht, sie kiimmern sich nur um ein zeitlich steiles Lichtr 
gefalle, nicht aber um die Lichtrichtung. Anders griine photo- 
taktische Organismen. 

Schwarmsporen und Volvoeaceae 64 ). Beobachtet man 
solche Organismen genauer, so zeigt sich, dab sie sich mit sehr 
grober Genauigkeit in die Richtung der Lichtstrahlen einstellen, 
also to pi sch reagieren. 

Echte positiv phototaktisclie Organismen wendeii ihr V order- 
end e der Lichtquelle zu und eilen dann auf diese zu, ganz gleich- 
giiltig, ob sie intensiv ist oder schwach; Bvdek 65 ) sail bei 5000 MK 
Trachelomonas volvocina noch positive Bewegungen ausftihren. Es 
gibt aber auch typisch negative phototaktische' Organismen, z. B. 
Chlamydomonas variabilis und Carteria ovata. Sie wenden ihr 
Hinterende der Lichtquelle zu und entfernen sich also von ihr. 
Verwendet man zu dem Versuch konvergierende Lichtbiisehel, so 
kommen die Schwarmer bei ihren negativen Reaktionen 
in inimer helleres Licht; sie drangen sich schlieblich 
ohne Rich tungsanderung durch den Brennpunkt der 
Linse und verfolgen ihr Ziel auch bei weiterhin sich vermindernder 
Beleuchtungsstarke. Einen deutlicheren Beweis dafilr, dab hier eine 
Einstellung in die Richtung des starts ten Lichtes erfolgt, kann man 


64) Oltmanns 1892 Flora 75 ; 1917 Zeitschr. f. Bot. 9 257. 

65) Buoiiii 1917 Juhrb. wiss. Bot. 58 105. 
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nicht erwarten. Aber trotzdeai ist nicht daran zu denken, daB die 
Lichtrichtung als sol che vom Organismus „wahrgenommen“ werde, 
dab die photo taktische Schwarmspore so auf die Strahlenrichtung 
reagiere, wie die hah ere Pflanze das nach der Anschauung von Sachs 
tun sollte. Wie dort, so spielt auch hier die V erteilung der Hellijg- 
keit an der Oberflache der Organismen eine maBgebende Bolle. Wenn 
auch niclxts Si che res iiber den ProzeB der Reizaufnahme bekannt 
ist, so sind doch die V orstellungen, die Buder im AnschluB an 
andere Autoren entwickelt hat, recht wahrscheinlich. Darnach ware 
der sog. Augenfleck, eine pigmentierte Stelle nahe dem Vorderende, 
wichtig fiir die Lichtaufnahme. Unter diesem Augenfleck namlich 
soli das lichtempfindliche Protoplasma liegen. Auf dieses wirft der 
Augenfleck nur dann keinen Schatten, wenn das Licht gerade von 
vorn einfallt. Fallt es aber von der Seite ein, so wird zwar wegen 
der Rotation diese Beschattung nicht dauernd, sondern nur peri- 
odisch erfolgen. Da aber die Umdrehungsgeschwindigkeit der photo- 
taktischen Organismen eine sehr groBe ist, so wiederholen sich diese 
Beschattungen so rasch, daB sie wie dauernde Verdunklung wirken. 
Durcli solelie Erwagungen ist jedenfalls die Schwierigkeit ftir das 
Verstandnis der phototaktisehen Reaktion aus dem Wege geraumt, 
die _ man fruher gerade in der Rotationsbewegung erblickte. DaB 
tibrigens der Augenfleck wichtig ist ftir die Phototaxis, ergibt sich 
daraus, daB er z. B. bei Polytoma nur den phototaktisehen Arten 
zukonimt, den andern aber fehlt. 

Die Auffassung, daB die Helligkeitsverteihmg am Organismus 
maBgebend ist ftir die phototaktisehen Bewegungen und daB die 
Lichtrichtung nur insofern eine Rolle spielt, als sie zu Helligkeits- 
anderungen fiihrt, ist jedenfalls eine klare. Fruher wurde wohl 
auch die Helligkeitsverteilung im Raum des Kulturgef&Bes ftir maBi- 
gebend gehalten, was unmoglich ist. Ueber diese kann keinerlei 
Kennfcnis zu einer Schwarmspore gelangen. 

Aenderung der Reaktionsweise. Die Reaktionsweise 
eines gegebenen Organismus ist aber keineswegs immer die 
gleiche. Vielmehr finden wir sehr haufig eine Aenderung in 
dieser eintreten ; ein bisher positiv reagierender Schwarmer 
wird also negativ. Man hat auch hier wie bei den tropisti- 
schen Bewegungen von „Umstimmungen“ geredet. Wir vermeiden 
den Ausdruck aus bekannten Griinden. Was die Ursachen der Aende- 
rung der Reaktionsweise anlangt, so konnen diese selir verschieden 
sein. Besonders wirksam scheint die Kohlens&ure, schwache organische 
Sauren, doch auch Narkotika wie Chloroform zu sein. Wichtig ist, 
daB auch das Licht selbst bei manchen Formen (z. B. Volvox, Euglena) 
die Reaktionsweise andern kann. Dieser „Umstimmung“ hat be- 
sonders Oltmanns sein Interesse zugewendet, und sie ist ja auch von 
biologischen Gesichtspunkten aus offenbar von groBerBedeutung, weil 
sie die Organismen, die ebensowohl vor zu starkem wie zu schwachem 
Licht fliehen, in den Stand setzt, sieh die „optimale“ Lichtintensitat 
aufzusuchen. Zwischen den extremen Liehtintensitaten, die zu posi- 
tiver bzw. negativer Krtimmung ftihren, liegen dann mittlere, die 
gar nicht phototaktisch reizen. Auch der Entwicklungszustand des 
beweglichen Organismus ist von Bedeutung. Die weiblichen Kolonien 
von Volvox suchen z. B. dunklere Orte auf, als die ungeschlechtlichen. 

Dieselben Organismen, die ausgesprochen topisch reagieren, 

B enecke u. J ost , Pflanzenphysiologie. Bd. IX. 29 
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konnen gleichzeitig aucli phobisch beeinfluBt werden. Das gilt z. B. 
ftir Volvox, der nach plotzlicher Beschattung sich fallen IcLfit uiid erst 
nach einiger Zeit wieder die Steigbewegung aufniimnt. 

Audi bei kriechendeu Formen komnit Phototaxis vor, 
so bei Myxomyceten, Diatomeen, Desmidieen und manchen Fadeualgen. 
Die, Plasmodien der Myxomyceten 66 ) zeigen, soweit bekannt, immer 
nur negative Reaktionj sie ziehen sich vor jedem starkeren Licht 
zurtick. G-anz eigenartig sind die Verhaltnisse bei den Desmidia- 
ceen 67 ). Diese einzelligen Algen sind einseitig dem Substrat durch 
SchleimfiiBe angeheftet und gleiten mit deren Hilfe in der Riditung 
zur Lichtquelle oder von ikr weg. Das freie Ende der Zelle ist nach 
oben gericlitet und bei positiver Phototaxis dem Licht zugekehrt, 
bei negativer von ihm abgewendet; die Langsachse der Zelle biklet. 
mit dem Substrat einen Winkel von etwa 45°. Manche Glosterien 
verhalten sich insofern anders, als bei ihnen abweehselnd das eine 
oder das andere Ende der Zelle festgeheftet wird: sie tiberschlagen 


sich also von Zeit zu Zeit. 

Von anderen phototaktischen Bewegungen sind die der Diato- 
meen 68 ) noch wenig untersucht, dagegen die der Oscillarien neuer- 
dings genauer studiert 69 ). Aehnlich wie Thiospirillum pendelt Oscil- 
laria in einem Lichtfleek hin und her, indern sie jedesmal kehrt 
macht, wenn ein Teil des Fadens, der nicht zu klein sein darf, 
verdunkelt wird 70 ). 

Ganz ahnlich wie die Oscillarien reagiert X os toe, solange er 
im beweglichen Zustand ist, auf Abnahme, nicht aber auf Steige- 
rung der Beleuehtungsstarke, mit Umkehr. Bei dieser Reaktion 
lassen sich Partialreaktionen feststellen, namlich 1) Abnahme der 
Geschwindigkeit, 2) Stillstand und 3) Wiedentufnahme der Be- 
wegung in entgegengesetzt-er llichtung. Und alle diese Teilprozesse 
verlaufen hier mit soldi geringer Geschwindigkeit, dali die Moglich- 
keit einer CJntersuchung von Presentations- und Reaktionszeiten 
besteht, die nattirlich ohne besondere Hilfsmittel bei den rasch 
reagierenden geiBeltragenden Organismen nicht bestimmt werden 
konnen. Habdee 71 ), dem wir diese Studien an X os toc-H o rmogonien 
verdanken, stellte zunachst fest, daB es zwei Prasentations’zeiten 
gibt. Man kann nicht einfach bestimmen, wie lange man beschatten 
muB, um eine Umkehr zu erhalten, denn diese Beschattungsprasen- 
tationszeit hangt ab von der Dauer der vorherigen Belichtung; es 
gibt also auch eine Lichtprasentationszeit. Diese beiden Zeiten 
hangen insofern voneinander ab, als eine lange Belichtung eine kurze 
Beschattungsprasentationszeit erfordert, und umgekehrt kurze Belich- 
tung dieBeschattungsprasentationszeit wesentlich erhoht. DasProdukt 
dieser beiden Zeiten ist aber keineswegs eine Konstante. Wie nicht 
anders zu erwarten, hat auch die Intensit&t der Beleuchtung einen 
EinfluB. Es gilt aber nicht das Reizmengengesetz, sondern ein und die- 

64) Stahl 1884 Bot. Ztg. 42 145. 

67) Aderhold 1888 Jen. Zeitschr. f. Naturw. 22 310. 

68) Richtee 1906 Sitzungsber. Wien. Akad. (I) 115 310. 

69) A. Pieper Phototaxis d. Sscillarien. Digs. Berlin 1915. Nienburg 
1916 Zeitschr. f. Bot. 8 151. 

, 70) Ueber die_ Beobaehtungen Pieperb, da8 rotes und geibes Liobt bei einer 
gewissen Starke die Oseillarienffideu senkrecbt zur Liehtrichtuug sich 
einstelleii lafit, vgl. man Nienburg (Anm. 69) S. 191. 

71) Harder 1918 Zeitschr. f, Bot. 10 177. 
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seibeLichtmenge hat gaxtz anderen Wert, wean sie dureh hohe, als wenn 
sie durch niedere Intensitat erzeugt wird. Hohe Intensitat stumpft 
ab, v erlang ert also die Beschattungsprasentationszeit und ver- 
langt auch intensive re Beschattnng. Je nach ITmstanden hat 
also die Beschattungsprasentationszeit s eh r verschiedene Werte; sie 
schwankt zwischen wenigen Sekunden und mehreren Minuten. Bei 
ihrer Bestimmung ware wohl das N&chstliegende, den Beg inn der 
Reaktion als Kriterium zu verwenden. Es ist aber unmbglich, den 
Beginn der Verlangsamung der Bewegung genau festzustellen, und 
deshalb war es vorteilhafter, den .Moment der Umkehr zu bestimmen. 
Auch unterschwellige Reize konnen zu Reaktion ftihren, wenn sie 
durch Addition sich vergroBern konnen. 

Tin ganzen kann man sagen, dafi diese Reizbarkeit der Nostoc- 
i'aden offenbar viel mehr an die Nastien als an die Tropismen 
erinnert, und das wird fur alle phobischen Taxien gel ten, wo Ueber- 
g an g s reize eine Hauptrolle spielen, obwohl seibstverstandlich auch 
die Dauer ihrer Einwirkung nicht ohne Bedeutung sein kann. 

Thermotaxis 72 ). Man wird zweckmafiigerweise jede (lurch 
strahlende Energie erzielte Orientierung freibeweglicher Organismen 
als photo taktisclie bezeichnen, auch wenn es sich, wie bei den 
Purpurbakterien, um die sog. ,,Warmestrahlen“ handelt. Von Thermo- 
taxis aber wird man nur reden, wenn eine Richtungsbewegung 
durch geleitete Warme in Betracht kommt. Eine solche findet 
sich bei Infusorien, Euglenen, Amoben und Myxomyceten. Nur der 
letztere Fall interessiert uns hier. Werden Fuligoplasmodien auf 
feuchtes Filtrierpapier gebracht, das auf der einen Seite in warmeres, 
auf der anderen in kalteres Wa&ser taucht, so wen den sie sich 
zum warmeren hin. solange dieses unter 33° bleibt. Wird diese 
Temperatur aber tiberschritten, so tritt negative Thermotaxis ein, das 
Plasmodium gcht zum kalteren Wasser. Bei mittlercn Tempera turen 
geniigt eine Differenz von etwa 10°, um positive Thermotaxis aus- 
zulosen. 

Oalvanotaxis 73 ). Unter Galvanotaxis versteht man die 
Orientierungsbewegungen freibeweglicher Organismen durch den 
gahanischen Strom, die man positive oder negative nennt, je nach- 
dem sie zu einer Ansammlung am positiven oder negativen Pol 
ftihren. Solche Bewegungen sind vor allem bei Tieren (Frosch- 
larven, Amoben, Infusorien), doch auch bei einigen Volvocaceen, 
Flagellaten und Bakterien beobachtet worden. Zum Nachweis dieser 
Reizbewegungen bedient man sich eines mikroskopischen Praparats, 
(lessen Deckglas auf zwei Tonleisten ruht, an die dann die un- 
polarisierbanen Elektroden direkt angelegt werden. Sowie der Strom 
gcschlossen wird, tritt die Ansammlung der Organismen an der 
einen Tonleiste auf; durch Umkehr des Stromes wird sie an den 
anderen Pol libergefiihrt. Dafi es sich dabei um typische Reiz- 
bewegungen und nicht etwa um kataphorisehe Wirkungen des Stromes 
handelt, ergibt sich schon daraus, dafi tote Organismen nicht an den 
Pol gefiihrt werden, und dafi der gleiche Strom manche Objekte 
zum positiven, andere zum negativen Pol zu wandern veranlafiit. 


72) Vjerwoen 1909 Allg. Physiologie 5. Aufl. Jena. Stahl zit. 66. 
Worth ann 1885 Ber. Bot. Ges. 3 117. 

73) Lit. bei Verworn 1909 zit. 72. 
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Als die 'typische Reaktion pflegt man die positive zu betrachten, weil 
bei mabiger Stromstarke die meisten Organismen positiv galvano- 
taktisch reagieren. Vielfach gelingt es aber durch Verstarkung des 
Stromes, eine Reaktionsanderung herbeizufiihren, negative Reaktion 
zu erzielen. 

Von mehreren Autoren, vor allem von Loeb 74 ), ist die Ansicht 
ausgesproclien worden, dab die Galvanotaxis nicht auf einer Empfind- 
lichkeit des Organismus fur den elektrischen Strom selbst beruht, 
sondern dab sie eine Art Chemotaxis sei, dab es sich also um 
chemische Wirkungen handelt, die von dem Strom ausgehen. Da 
solche chemische Wirkungen des Stromes zur Genxige bekannt sind 
und notwendigerweise einen Einflub auf die Organismen haben 
miissen, so hat die Ansicht Lgebs manches Bestechende. Sie ist 
aber durchaus nicht bewiesen, und es stehen ihr auch mancherlei 
Bedenken gegeniiber 75 ). 

Nach Jennings wiirde die Galvanotaxis noch am ehesten den 


Vorstellungen entsprechen, die man friiher von einer topischen Taxis 
sich gemacht hat. Denn Jennings fand, dab bei Infusorien zwei 
Seiten des Korpers auf den Strom hin in ganz verschiedener Weise 
arbeiten, so dab durch ihre Tatigkeit eine Drehung und Einsteliung 
in die Stromrichtung zustande kommt. Bei alien anderen Taxien 
fand Jennings immer den ganzen lvdrper einheitiich reagieren. Man 
wird abwarten miissen, ob auch bei den Organismen, die uns an 
dieser Stelle inehr interessieren als Infusorien, ahnliche Verhaltnisse 
vorliegen. 

Auf taktische Ersclxeinungen von geringerer Bedeutung wie 
G-eo taxis 76 ), Thigmotaxis 77 ) und Rheotaxis 78 ) gehen wxr 

nicht ein. 

Taktische Bewegmxgen der Chloroplasten. Fiir die 
Chloroplasten sind zahlreiche Beizbewegungen beschrieben 
worden, die grobe Aehniichkeit mit der Phototaxis, Chemo- 
taxis, Osmo taxis und Thermotaxis freibeweglicher Organismen auf- 
weisen, und dementsprechend auch die gieichen Namen fiihren. Bei 
weitem am wichtigsten und am eingehendsten studiert ist die 
Phototaxis 79 ). 

Pie Chloroplasten begeben sich unter alien Urns tan den an die 
Stellen der Zelle, Wo sie optimale Beleuchtung vorfinden, bei mittlerer 
Lichtintensitat suchen sie also helle, bei starker bosclxattete Stellen 
auf. Dabei reagiert jedes einzelne Chlorophyllkorn selbstandig, und 
in vielen Fallen besteht im Verbal ten der einzeinen Kdrner schon 
deshalb ein grober Unterschied, weil sie sich gegenseitig beschatten. 

74) Lobb u. Budgbtt 1897 Pfliigers Arcliiv 65. 

75) Pfeifer 1904 Physiologic 2. Leipzig. Jennings zit. 85. Vgi, auch 
S. 337 (Gal vanotropismus ). 

76) Schwarz 1884 Ber. Bot. Ges. 2 51. Adbrhqld 1889 zit ia 67. 
Massart 1891 Bull. Acad. Belg. 22 158. Jensen 1893 Pflttgera Arehiv 53. 
Veewoen 1909, zit. 78. Geehaedt 1913 Mss. Jena. K8 hlbr 1922 Arch. I. 

Protistenk. 

77) Pfbffbr 1884 zit. in 54. Veewoen 1909 zit. in 78. 

78; Stahl 1884 zit. in 66. Clifford 1897 Annals of Bot. 11 179. Ver- 
WObn 1909 Allg. Physiologie 5. Aufl. Levbnson-Lipschitz 1910 Ree. Inst. 
Errera 8 225. (Ref. Cbl. 119 403). Geehaedt 1913 Dias. Jena. 

79) Stahl 1880 Bot. Ztg. 38 297. Schimpee 1885 Jahrb. wise. Bot. 16 1. 
,S! N -rr 1 , Gestalts- und .Lageveranderung der Pflauzenchromatophoren. Leipzig ; 
1919 Verh. Natf. Ges. Basel 28 104. 
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\Yie bei freibeweglichen Organismen, besteht aucli liier eine 
211 11 11 g » 1JI6 ,,optimaJ.6 Lichtintensitat ist also nicht immer die 
gleiche, sondern sie hangt z. B. von der Temperatur und von chemi- 
schtm Emillissen ab; die Chloroplasten suchen bei tiefer Temperatur 
niedngere L 1 ch tin ten si tat en auf als in holier; ein Zusatz von Nahr- 
losirng laBt sie hohere Intensitaten aufsuchen. 

in welclier Weise die Chloroplasten reagieren, ob da irgendwelche 
A eh nl ichkei ten mit der phobischen oder der topischen Reaktionsweise 
der Scliwarmer bestehen, laJBt sich um so weniger sagen, als wir die 
Bew egungsinittel der Chloroplasten tiberhaupt nicht kennen. Aus 
der Tatsache, da JB bei gewissen Phaophyceen bei TJmlagerung der 
Chloroplasten die kleinen Fucosanblaschen liegen bleiben, schlieBt 
Senn 80 ) mit Becht darauf, daB die Chloroplasten offenbar mit eigenen 
Mitteln wandern und nicht passiv durch das 
Protoplasma transportiert werden. 

Bei aller Uebereinstimmung im ganzen 
verhalten sich nun aber die Chloroplasten 
je nach clem Ban der Zelle und der durch 
ilm bedingten Lichtverteilung im einzelnen 
so verscliieden, daB Senn nicht weniger als 
7 Tvpen aufstellen konnte. 

1. Mesoca r pustypu s. Die zylindrisehe Zelle 
enthalt einen eiuzigen CMoroplasten, der die Gestalt 
eirier reehfceekigeu Platte hat. Sie durchzieht fur 
gewOhnlich die Zelle axial, ninimt aber bei niedriger 
Temnerafcur eine seMiche Lage dicht an der Ze 11- 
wand an. In lichfc mittlerer lntensitat stellt sich die 
Ch lorophyllplatte senkrecht zu den Lichtstrahlen (Flachenstellung, Fig. 154 I) 
und sie rolgt damn jeder Veranderung der Lichtrichtung durch eine entsprechende 
Dreh ung. Wird aber das Licht plotzlich um 180 0 gedreht, so bleibt die Platte 
wie sie war, ihre beiden Seiten sind also physiologisch gleichwertig. Bei der 
Drehuog der Platte kommt es nicht seiten zu Torsionen, dadurch, daB an ver- 
sehiedenen Eocleu einer Platte eine verschiedene Drehungsrichtung eingeschlagen 
wird. — Bei intensivem Lieht stellt sich die Platte in Frofilsteflung, d. h. sie 
wondet dem Licht mehr Oder minder ausgesprochen ihre Xante zu (Fig. 154 II). 
Durch Ein nah me der beiden geschilderten Lagen oder von TJebergangen zwischen 
ihnen kauu die Platte sich stets eine optimale Lichtmenge einfangen. — Botes 
Licht soil nach Senn in jeder lntensitat die Flachenstellung bewirken, blaues aber 
in hoher Entensitiit zur Profiktellung fuhren. 

2. Va ucheriafry pus. Wird der zylindrische Vaucheriafaden in Luft ein- 
seitig durch Lichfc mittlerer lntensitat beleuchtet, so ordnen sich die Chloroplasten 
an den beiden hellsten Seiten der Zelle, auf der VoMerseite und Rxickseite an, 
die Flan ken bleiben frei. In Wasser wird die Y er t e dung anders, wie Senn aus- 
fiihrfc, entsprechend der. anderen Verteilung des Lichtes. In starkem Licht sammeln 
sich die Komer auf den Flanken, wo die Zelle am dunkelsten ist. Sie nehmen 
aber durchaus nicht in dem MaBe eine bestimmte Richtung zu den Strahlen ein, 
daB man wie bei Mesocarpus von Profils tellung sprechen konnte. Aucb in der 
Langsrichfcung der Zelle sind die Chloroplasten verschiebbar, und sie sammeln sich 
an einzelnen beleuchteten Punkten an. 

3. Ohromulinaty p us. Die Zellen sind, wie das namentlich durch jnoll 

fiir das Protonema von Schistostega bekannt ist, so gebaut, daB die Lichtstrahlen 
sich am hinfccren Ende der Zelle sammeln ; hier lagern sich denn auch bei maBiger 
Lichtintensitat die Chloroplasten, die aber bei Zunahme der Beleuchtung an einer 
Seiten wand Schatten suchen. „ . 

4. Eremosphaeratypus. Bei mittlerer lntensitat fmdet man die Ghloro- 
plasteu ini ganzen protoplasmatischen Wandbelag verteilt ; hohe lntensitat treibt 
sie im Zentrum der Zelle, wo sie sich um den Kern scharen. 


80) Senn 1919 Zeitschr. f. Bot. 11 81. 



Fig. 154. Mesocarpuszelle im 
Querschnitt. Das schraf- 
fierte Rechteck deutet den 
Chloroplasten an, der Pfeil 
die Lichtrichtung. I schwa- 
ches, II starkes Licht. 
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5. bis 7. Typus. Zum Untersehied von den bisher besproehenen Fallen 
bande.lt es sich hier nieht um einzelue Zellen, sondern um Zellen, die mindestens 
in einer Ebene mit anderen verbuuden sind, Oder die zu einem Zellkorper zu- 
sammengetreten sind. Zuuadist ist die etwas renrfrrende Bezeichuungsweise 
dieser Bteliungen zu besprechen, was am einfachsten dureh die Fig. 155 geseliieht. 

I i i 

as 

Epistrophe Apostrophe Antistrophe Diastrophe Parastrophe 
Fig. 155. Schematische Darstellung der verschiedenen Bteliungen der Chloroplasten. 

Wie Sbnn ausfiilirfc, wird hier aufler der Lieht wirkung atich nine Ein- 
wirkung der Nachbarzellen ermoglicht, die sich nieht nur in einer Beselmttung, 
sondern auch in chemisehen Beeinflussungen auflern soli. So kommt es 
wohl, dab man hier meist neben einer Steliung, die fur mittiere, uad einer, 
die fiir hohe Liehtintensitat charakteristiseh ist, auch uoch cine distinkte 

N ae h frst e 1 1 u n g fimlet. In der letzteren 
ziehen die assimiilerenden and die Ke- 
seryestoff speichemden Zellen die Ohloro- 
plasten an (Apostrophe), dagegen sto Ben 
inaiiche farbtee Zellen. wie Epidermis 
und Mark zellen. sie ah. 'Audi bei Unter- 
-suchung von Braunalgen hat Sbnx be- 
statigt gefundeo, dall der Stoffweehsd der 
■Zellen m&Ogebend ist; fiir ihre anioekende 
oder absto&ende Wirkung, 

5. F a n a r i a t v p u s. Bei mittierem 
Lieht iiegen die Chloroplasten den AuBen- 
randern, bei sehr hellem den SeitenrUndern 
an ; es kommt noeh nine Nachtsiellung. 
hinzu, die hier auilerlicb mit der Steilung 
bei intensivem Lieht Clhereijistiramt 

6. Sch w a m mparench y m t y pus. 

r . . , ^ , .. , Die beiden Lichts tel lunger? stimmen mit. 

Fig. 156. Lemnatrisulca. Querschmtt. deuea des Funariatypus ttberein. Bei 
I Im Lieht mittlerer In ten sitat. ^ Ver- niittlerer Beieuchtungsatarke habeu wir 
dunkelt. o Besonnt. D i a s t ro p h e . bei lather P a r as! r o p h e. 

: -Bid . der; 'Naehtstellung -aber (Flg. ibl) #}" 
werden alle Wande aufgesucht, die an andere Parenchytnzrileu anstoften, die 
AuBenwande verlassen. Im Bchwanunparenchym ehies komplizicrten B lattes werden 
die Chlorophyll ager ungen komplizierter dureh EinfluB der dariiber befind lichen 
Palisaden und der Interzeiluiaren auf die Lichtverteiluug* 

Wird aber die Luffc zwischen den Pareuehymzellcn dureh lujektiou mit 
Wasser verfcrieben und damit groBe U ngleiehmaBigjkeit in der Beieuchtuiig der 
verschiedenen Zellwande vermieden, so geht bei outtierer Beicuentung die Dia- 
strophe in die Antistrophe fiber ; die Chloroplasten sammein sich also nun auf den 
Aubenseiten der Zellen, die jetzt heller said a Is die Imienseiten, w&hrexid im 
normalen . Blatt offenbar dieser Untersehied nieht besteht Die Parastrophe i>ei 
hohem Lieht ist dureh die geringe Helligkeifc der Setter* w&nde bedingt. Nach 
Injektion mit Wasser gehen die Chloroplasten von den Seitenwanden weg und 
begeben sich an die Fugenwande. 

7) P a lisa den typus. In den Palisaden zellen der Laubbi litter nehmen die 
Chloroplasten bei recht verschiedenen Lxchfclotensitteu die gleiche Lage ein : sie 
besetzen ausschliefilich die Langswande und lassen die EndQIehen der Zellen 
frei 81 ). DaB sie dann Gestalts andernngen erfahren, set nur kurz er- 
wahnt; in sehr hellem Lieht flach, wdlben sie sich bei sehwucherern 
Lieht mehr ins Zellinnere. Man kann indes ex per I men tell die Chloro- 
plasten zvvingen, die Langswande zu verlassen uad auf die Innen- und 
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r Ul ^! l J ande si .? ll . z . u begebeu, Diastrophe anzunehmen. Dazu ist nur notig, statt 
■ dcs dittusen, ailseitig emfallenden Liektes senkrecht von oben kommende parallele 
btraiilen zu verwenden ; am besten gelingt der Yersuch bei tonnenformigen 
t aiisaaeru Umgekehrt kann man dann durch stark konvergentes Licht (90°) die 
Cliloroplasten wieder auf die Langswande bringen. Das hangt damit zusammen, 
d‘d > in die Interzellularen nur ganz ; wenig Licht gelangt, in die Palisaden also 
inir durch die aufiere Fugenwand, nicht aber von den Interzellularen her Licht 
eintntt^ r alien nun die Lichtstrahlen senkrecht auf das Blatt, so werden sie 
beim Lintiitt in die Palisaden so stark gegen die Langsachse der Zelle gebrochen, 
dad die r lanken der Zelle kein Licht ernalten ; deshalb gehen die Chloroplasten 
in Diastrophe ( an die Fugenwande. Bei Konvergenz der Strahlen von 90° da- 
gegen gehen sie schrag durch das Lumen der Zelle und werden an den Auden- 
wanden total reflektiert ; diese Zylinderwande sind also gleichmadig optimal be- 
leuchtet. Die Chloroplasten folgen dann ehemischen Eeizen und besetzen die 
W Slide, die an lufthaltige Interzellularen grenzen. 

Dureii Injektion der Interzellularen mifc Wasser kann man die Lichtverteilung 
ini Laubblatt von Grund aus verandern. Bei konvergentem Licht findet man 
jetzt A ntistroplie, gerade wie solche anch in den Palisaden gewisser Meeres- 
aigeu, die oluie Interzellularen sind, dauernd gefunden wird. 

MaBgebend fur die Verteilung der Chloroplasten im Laubblatt 
ist also erstens die Lichtverteilung, die ihrerseits vom Lichteinfall, 
von der Brechung und Reflexion, sowie der Schattenwirkung der 
hoheren Teile abhangt, zweitens dann auch chemische Seize, von 
denen nodi nalier zu reden sein wird. 


Ueber die anderen taktischen Bewegungen deriChloro- 
p las ten koimen wir uns kurz fassen. Thermo taxis, und zwar 
positive, konnte Senn beobachten, als er auf der Oberseite bereifte 
Laubblatter imtersuchfce: die Chloroplasten der Palisaden hatten sich 
von der abgektihlten AuBenseite wegbegeben 81 ). Auch liber osmo- 
taktisdie Bewegungen berichten Senn. sowie Kuster 82 )’, dodi ver- 
clieiieii diese Angaben nodi Naehuntersuchung. Wichtiger sind die 
ch emotaktischen Reaktionen. Die Chloroplasten von Funaria 
werden durch Kohlensaure, durch Sulfate, durch Aepfelsaure, 
Asparagin, Lavulose und. Dextrose, nicht aber durch Rohrzucker 
sehr lebhaft angelockt. Wie schon oben angedeutet, sucht Senn die 
charakteristischen Nachtstellungen der Chloroplasten auf Chemotaxis 
durch in den Zellwanden wirkende Stoffe zurtickzuftihren ; es fehlt 
aber der Xachweis, dafi solche Stoffe wirklich in den Wanden vor- 
handen sind, wozu sich der fernere Xachweis gesellen mtifite, dafi 
sie in den Zellen selbst fehlen oder wenigstens in geringerer Kon- 
zent ration gegeben sind, als in den Wanden. 

Bei Zelikernen ist schon vor langerer Zeit eine Lageverande- 
rung nach Verwundung durch Tangl 88 ) beobachtet worden. Diese 
Tra um at o taxis beobachtet man am besten, wenn man in 
Epidermiszeilen der Zwiebel einen Schnitt oder einen Einstich macht. 
Einige Stunden darauf hemerkt man in den unmittelbar an die Wunde 
anstofienden Zellen eine lebhafte Protoplasmabewegung, durch die 
der Kern zu der an die Wunde angrenzenden Zellwand geffihrt wird. 
Eine Zeitlang beobachtet man daselbst auch eine lebhafte Plasma- 
ansammlung. ' Die weitergehende Plasmabewegung. ftlhrt aber den 
Kern sehlieBlich wieder an seine nomale Stelle in der Mitte der 


83) Wenn aber das Ende der Palisaden nicht ganz an die Epidermis stoBt, 
koimen in mittlerem Licht diese Enden von Chloroplasten besetzt werden. 

82) Kuster 1906 Ber. Bot. Ges, 24 255. Senn 1908 zit. in 79. # 

83) Tanol 1884 Sitzungsber. Wien. Akad. 90 (I) 10. Nemec 1901 Reiz- 
Fit nng und reizleitende Strukturen. Jena. 
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Zelle zuriick. Die Reaktion besehrankt sich indes nicht auf die un- 
mittelbar der Wunde benachbarten Zellen, sondern sie breitet sich 
allmahlich auch auf welter entfernte Zellen aus. 

Dasselbe Objekt, von dem soeben bei der Traumatotaxis des Zell- 
kernes die Rede war, die Epidermis der Zwiebelschale von Allium 
Cepa, eignetsich auch zum Naehweis der Chemotaxis der Kerne 81 ). 
Bringt man auf eine begrenzte Partie dieser Zellen verdunnte 
Losungen gewisser Stoffe, so tritt eine ahnliche Kernverlagerung ein 
wie nach traumatischer Reizimg, d. h. die Kerne bewegen sich, sowohl 
in den an den Reizstoff angrenzenden Zellen, wie. auch in gewisser 
Entfernung von ihnen in der Richtung auf den Stoff zu. Dabei ver- 
dient besonders hervorgehoben zu werden, dab die Reizstoffe nicht 
etjwa zum Tod gewisser Zellen und somit zu traumatotaktischer 
Reizung fiihren. Als chemotaktisch wirksam erwiesen sich sehr viele 
Salze, Basen, organische Sauren sowie Kohlehydrate. Unwirksam 
sind anorganische Sauren und viele organische Suhstanzen ver- 
sehiedenster Zusammensetzung. — Die chemotaktische Verlagerung 
des Zellkernes erfolgt langsamer als die traumatotaktische, und es 
fehlt bei ihr die sichtbare Plasmabewegung. Es IaBt sich abcr zurzeit 
nicht sagen, ob hier die Kerne wirklich akt-iv wandern, wie das von 
den Chloroplasten angenommen wird. Schlieblieh ist auch bei der 
Traumatotaxis nur eine Gleichzeitigkeit von Proto plasmabewegung 
und Kernverlagerung festgestellt ; es konnte sich also auch um zwei 
Vorgange handeln, die direkt nichts miteinander zu tun haben. 

In einer Beziehung unterscheiden sich die Bewegungen des 
Zellkernes von den typisch taktischen Bewegungen. Es kommt 
nicht wie dort zu einer langer dauernden Ansammlung an der Stelle 
des Reizeintrittes, sondern die Kerne begeben sich nur fur ganz 
kurze Zeit an die Reizstelle, um sofort wieder wegzuwandern. Es 
ist nicht wahrscheinlich. dab dies damit zusammenhangt, dab nun 
der einseitige Reiz durch Diffusion des Reizmittels in der Zelle 
aufgehoben ist. 

Zum Schlub sei noch bemerkt, dab die chemotaktische Reaktion 
der Zellkerne als Kriterium daftlr dienen kann, dab sehr viele Stoffe 
in das Protoplasma eindringen. Da man aber auch durch Wurzel- 
haare, Pilzfaden, die man auf einer Epidermis hinwachsen labt, 
chemotaktische Reizung erzielt, so zeigt das, dab aus diesen lebenden 
Zellen auch Stoffe exosmieren, deren ntthere chemische Charakte- 
risierung auf diesem Wege freilich nicht modioli ist. 

Taktische Bewegungen des Pro top la's mas scheinen syste- 
matisch nicht studiert zu sein. Nur gelegentlich ist von einseitigen 
Protoplasmaansammlungen die Rede, so z. B. bei der Traumatotaxis. 
Weiter hat Nemec 85 ) solche Ansammlungen hei geotropischer Reizung 
der Wurzeln beobachtet. Wiewe.it es sich um Reizbewegungen han- 
delt, mub erst festgestellt werden. 

Eine Art phototaktischer Reaktion liegt vielleicht bei der 
Einstellung der Kernspindel in die Richtung des Lichtes vor, die 
dann die Ausbildung der Scheidewand senkrecht zu den Licht- 
strahlen zur Polge bat; das wurde durch Stahl 88 ) ftlr die keimen- 
den Sporen von Equisetum festgestellt. 


841 Ritter 1911 Zeitsehr. f. Bot. 3 1. 

85) NfiMEC 1901 Jahrb. wiss. Bot. 3(» 80. 
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4. Riiekblick auf* die Reizersclieinungen. 

ISlachdem nunmehr auch die Taxien als letzte Reizerschei- 
nungen besprochen sind, erscheint es nutzlich, zum SchluB einen 
Ruckblick auf die Reizbarkeit der Pflanzen zu werfen, nach den 
allgemeinen Gesetzen zu fragen, denen sie unterworfen ist, und zu 
untersuchen, inwieweit Aehnlichkeit mit den Reizerscheinungen der 
Tiere bestehen. 

Reize. Als Reize kommen fur die Pflanze vor allem das Licht, 
die Warme, mechanische Einwirkungen (Schwerkraft, Druck, StoB, 
Kontakt), chemische Einfltlsse und galvanische StrOme in Betracht. 
Viele von diesen Faktoren gehoren zu den allgemeinen Lebens- 
bedingungen. Das Leben spielt sich ja nur dann normal ab, wenn 
diese Faktoren in einem gewissen AusmaB, das lange Zeit ganz 
konstant bleiben kann, gegeben sind. Will man auch in diesem 
Fall Reize in den AuBenfaktoren erblicken, so pflegt man sie als 
stations, re Reize von den jedenfalls fiir uns jetzt ungleich viel 
vvichtigeren Fallen abzutrennen, in denen der Reiz gerade in einer 
V e r an de rung gegeniiber den bisherigen Bedingungen besteht. 

Die Veranderung kann zunachst darin bestehen, dab ein bisher 
wirksamer Faktor ausfallt oder daB ein bisher nicht wirksamer neu 
auftritt, also z. B. wenn die bisher beleuchtete Pflanze verdunkelt 
wird oder wenn eine bisher nicht vorhandene chemische Yerbindung, 
oder ein zuvor nicht vorhandener galvanischer Strom auf die Pflanze 
einwirkt. Oder es konnen bereits wirksame Faktoren sich an der n, 
sei es nun, daB sie ihre Intensitat oder ihre Qualitat wechseln. So 
kann die Beleuchtungsstarke zu- oder abnehmen, die Konzentration 
eines Stoffes, die Menge des zur Verfiigung stehenden Wassers kann 
sich andern. Andererseits kann, z. B. durch Einschaltung eines 
Strahlenfilters, weiBes Licht in blaues oder rotes Licht verwandelt 
werden, womit eine qualitative Aenderung gegeben ist. 

Die Veranderung kann ferner eine allseitige oder eine ein- 
seitige scin. Allseitig gleichmaBige_ Reize nennt man auch dif- 
fuse oder homogene Reize, einseitige auch anhomogene oder 
gerichtete Reize. Als Beispiele ftir diffuse Reizung fiihren wir 
an: das Fallen oder Steigen der Temperatur, die Veranderung der 
Lichtintensitat und Lichtqualitfit, oder uberhaupt das Auftreten von 
Licht nach zuvoriger Dunkelheit. Als Beispiele ftir anhomogene 
Reizung seien eine einseitige Erwarmung, eine einseitige Beleuchtung, 
eine einseitige Einwirkung von Chemikalien genannt. Es kann also 
ein und dasselbe Reizmittel zu diffuser wie zu anhomogener 
Reizung fiihren, und deshalb hat man nicht nur vom Reizmittel, 
sondeni auch vom Reizanlafi, d. h. der Art der Einwirkung 
des M ittels zu reden. 

Damit nun der Reiz im Protoplasma eine Reizung verursacht, 
muB dieses im reizempfanglichen Zustand sich befinden. Es 
ist sehr wichtig, zu konstatieren, daB dieser Zustand unter Um- 
stande.n fehlen kann, unter denen andere Funktionen des Proto- 
plasmas v5llig normal ausgeubt werden. Die Reizempfanglichkeit 
(„Empfindlichkeit“) des Protoplasmas ist namlich sehr weitgehend 


86) Stahl 1885 Berichte Bot. Ges. 8 334. 
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von AuBeneinflflssen abhangig, unci es konnen zum Teil dieselben 
Faktoren, die reizauslosend wirken, zum Teil auch andere die 
Empfindliehkeit hemmen oder auch steigern. Unter den hemmenden 
Stoff en sind besonders erwahnenswert die sogenannten N arkotika 
(Aether, Chloroform, Chloralhvdrat), weil sie ja auch in der Tier- 
physiologie eine vergleichbare Rolle spieien. Sie konnen im Extrem 
eine bestimmte Reizbarkeit, z. B. die phototaktisehe, ganz auf- 
heben, wahrend die Bewegungsfahigkeit erhalten bleibt. Sehr viel 
seltener sind jedenfalls Stoffe, die eine Steigerung der Empfindlieh- 
keit herbeifiihren; nach Richter 1 ) gilt das z. B. fiir die sogenannte 
„Laboratoriumsluft“, durch die die Prasentationszeit fiir den photo- 
tropischen Reiz auf 3 /i ihres Normalwertes vermin dert werden soil. 
— In anderen- Fallen fehlt dem Protoplasma die Reizbarkeit a ns 
inneren Grim den. So gibt es Organe, die fiir Schwerkraft tiber- 
haupt nie empfindlieh sind, wahrend andere die Reizreaktion auf 
Schwerkraft, die in der Jugend bestand. split erhin verlieren. In 
solchen Fallen hat man Grand zur Annahme, daB nicht die Reiz- 
barkeit, sondern lediglich die Reaktionsbefahigung verloren gegangen 
sei. Es waren also auch ausgewachsene Organe noch geotropiseh 
reizbar, aber zu einer Reaktion kann es bei ihnen nicht kommen; es 
sei denn, daB sie zu Variationsbewegungen befiihigt sind. 

Jeder Reiz muB in der reizempfangliehen Zelle zuniivhst oin- 
mal eine rein chemisch-physikalische Veriinderung herbeifiihren, die 
verschieden sein wird je nach der Natur des Reizes. aber die auch 
bei Aufhebung der Empfindliehkeit genau ebenso verlaufen kann, 
wie in der reizbaren Zelle. Im allgemeinen wissen wir nichts Sicheres 
iiber diesen ersten Erfolg des Reizmitteis, konnen also nur v e r - 
muten, daB er bei der Schwerkraft in einem Druck. hei chemischer 
Einwirkung in irgendeiner chemischen Veriinderung. beim Licht in 
photochemisclien Reaktionen, bei osmotischcr Wirkung in Wasser- 
entzug bestehen mag. DaB die Schwerkraft oder ebenso StoB, Zug, 
Druck, Kontakt eine mechanische Wirkung auf das Pro to plasma 
austiben mtissen, ist klar, dagegen kann man sich sehr wohl vor- 
stellen, daB chemische und photochemische Einflttsse zuerst zu Re- 
aktionen in der Vakuole ftthren, die dann ihrerseits erst das 
Protoplasma beeinflussen. Im Protoplasm,! werden sich also friiher 
oder spater Veranderungen einstellen, die Aenderungen im Quellungs- 
zustand, in der Viskositat oder auch im chemischen Zustand sein 
werden; im letzteren Fall kann z. B. eine Reaktionsgeschwindig- 
keit gedndert, ein Gleichgewicht verschoben oder ein bisho.r ganz 
fehlender Korper in das System eingetreten sein. Wir betonen 
nochmals, daB es sich unter .alien Umstiinden zuniichst inn rein 
physikalische oder chemische Aenderungen handelt, bei denen das 
Protoplasma sich passiv verhalt. Man kann deshalb mit Max- 
gold 2 ) diese Vorgange als die Susze.pt ion des Reizes bezeichnen 
oder man kann, wie das oben .oft geschah, von „R e i z a u f n a h m e“ 
sprechen. Die Suszeption wird immer eine Funktion der Reiz- 
groBe sein. , . 

Auf diese passive Suszeption muB aber schlieBlkh die Reaktion 
des lebendigen Organismus erfolgen, eine komplizierte und fiir uns 


1} Richter 1912 Sitzber. Wien. Akad. 121 1183. 

2) Mangold 1922 Ergebnisse d. Physiologie 21 I 362. 
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noch undurchsichtige physiologischo Wirkung, die in energe- 
tischer Hinsieht schon ganz groBe Ueberraschungen bringen kann. 

Man kann vermuten, dab manchmal anf die physikalische Ver- 
anderung sehr rascli die physiologische Wirkung eintritt, wahrend 
in anderen Fallen mehrere physikalische Prozesse einander folgen, 
ehe das Protoplasma der Schauplatz weiteren Geschehens wird. Und 
iifi Gebiete der physiologischen Aktionen wird gewolmlich nicht ein 
einzelner ProzeB, sondern eine ganze Kette von Prozessen auftreten, 
deren letztes Glied in einer Wachstumstatigkeit, einer Turgeszenz- 
an derung, in einer lokomotorischen Bewegung oder lediglich in chemi- 
schen Prozessen besteht. Diese letzten Glieder des Reizprozesses sind 
gewdhnlich allein unserer Beobachtung zuganglich und werden als 
die Reiz reakt ion bezeichnet. Es ist aber klar, daB auch die 
vorausgehenden Glieder des physiologischen Vorganges Reizreaktionen 
sind. Wenn nach der Suszeption des Reizes die physiologischen 
Vorgange eingeleitet sind, sagen wir, die „Induktion“ des Reiz- 
prozesses habe begonnen oder auch der Reiz sei induziert. Statt 
Induktion gebraucht man auch wohl seit Pfeffer 3 ) den Ausdruck 
„Perzeption“ des Reizes; auch nennt man wohl den Zustand, in 
don das Protoplasma durch die Perzeption gerat, „Erregung“. 
Ein Unterschied zwischen Perzeption und Erregung existiert wohl 
nicht: somit ist also mindestens einer der beiden Ausdriicke tiber- 
fliissig. Da zudem beide zu MiBverstandnissen fiihren konnen , 
insofern sie auch bei psychologischen Vorgangen Verwendung finden, 
so schicn es uns besser, beide zu vermeiden und nur von Induktion 
zu reden. Auch von tierphysiologischer Seite ist ganz neuerdings 
durch Mangold 3 ) betont worden, daB die Verwendung des Aus- 
druckes „Perzeption“ fur die ins BewuBtsein tretenden Vorgange 
rcserviert bleiben mufi und deshalb in der Pflanzenphysiologie keine 
Verwendung finden darf. Den Ausdruck „Erregung“ gebraucht 
Mangold im Sinne unserer , .Induktion". 

Beim Beginn der von Pfeffer inaugurierten Analyse der Reiz- 
ba rkeit schien es so, als ob relativ ansehnliche Reize auf die Pflanze 
einwirken konnten, und doch, well sie zu kurze Zeit wirken, ohue 
physiologischen Erfolg, ohne Induktion bleiben konnten. Insbesondere 
z. B. bei den Tropismen hat Czapek 4 ) Reizmengen, die unter Pra- 
sentationszeitgroBe waren, allgemein also alle unterschwelligen Reize, 
als nicht „perzipiert“ betrachtet- Die Entdeckung von Nathan- 
sohn und Pringsheim (S. 312), daB unterschwellige Reize durch 
Summation wirksam werden konnen, machte klar, daB auch der 
einzelne unterschwellige Reiz eine Induktion bewirken kann. Diese 
halt aber nicht unbegrenzt an, sondern sie klingt allmahlich, viel 
Iangsamer, als sie entstanden ist, wieder ab. Dieses Abklingen, das 
Verschwinden des induzierten Zustandes, kann im Zusammenhang 
mit der Erscheinung stehen, dafi jede Veranderung im Organismus 
gewdhnlich automatisch eine Gegenreaktion auslbst, die bestrebt ist, 
den ursprtingliehen Zustand wiederherzustellen. Solche Rtick- 
regulationen, die wir vor alle-m beim Autotropismus kennen lernten, 
sind sehr kennzeichnend ftir das Lebensgetriebe. Und sie miissen mit 
Notwendigkeit dahin ftihren, daB die auf dem Gebiete der Suszeption 

3) ~Pfkffer 1893 Die Reizbarkeit d. Pflanzen. Verh. Ges. d. Naturforecher 

Niirnberg. „ „„ „„„ 

4) Czapek 1898 .Tahrb. wiss. Bot. 32 175. 
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notige Proportionalitat zwischen Reiz und Wirkung auf dem physio- 
logischenGebiet vollig verschwindet. Nimmt man an, die physikalische 
Wirkung eines Reizes liefe auf die Biidung eines Stoffes hinaus, der 
seinerseits katalytisch wirkte, so mtibte eine stoffliche Veranderung 
eintreten, die irgendwie proportional der Reizmenge liefe. Wenn 
aber dann das Protoplasma auf diese Veranderung so reagiert, dab 
es sie aufzuheben, zu vernichten strebt, dann kann unter Um- 
stan den ein starkerer Reiz eine geringere Endreaktion nach sich 
ziehen als ein schwacher, oder eine ganz andere Endreaktion. 

Die soeben vertretene Anschauung, dab es sich bei der Summation 
unterschwelliger Reize um Summierung von Induktionen und 
nicht etwa von Suszeptionen handelt, ist fiir manche Fiiile vollkommen 
sicher. Ja es kann sogar vorkommen, dab der Erfolg des unter- 
schwelligen Reizes tiber die Induktion hinausgeht und zu einer 
Reaktion ftihrt. Es kommt eben darauf an, wie die „Reizschwelle“ 
bestimmt wird. Versteht man darunter, wie ubiich. eine Reizgrobe, 
die gerade zur kleinsten makroskopisch wahrnehmbaren Reaktion 
ftihrt, so mub ein etwas kiirzerer, also unterschwelliger Reiz zur nur 
mikroskopisch wahrnehmbaren Reaktion fuhren. Geht man in 
der Verkleinerung der Einzelreize immer weiter, so ist wahrscheinlich, 
dab zunachst noch Induktionen summiert werden, aber es ist, auch 
moglich, dab schlieblich die rein physikalischen Aenderungen. die 
durch den Reiz geschaffen werden, sich addieren kbnnen. Voraus- 
setzung daftir ist, dab es solehe rein physikalische Veriinderungen 
gibt, die langere Zeit brauchen zum Vergehen als zum Kntstehen. 
Wahrend manfrtiher geneigtwar, anzunehmen, dab ein „Nachklingen“ 
nur bei physiologischen Erschein ungen vorkomme, mub man heute 
sagen, dab es auch in zweifellos toten Systemen auftreten kann. 
So hat Fitting 5 ) gezeigt, dab gewisse Farbenanderungen, die bei 
Bltiten unter dem Einflub der Temperatur entstehen und die zweifel- 
los unabhangig von der Lebenstatigkeit verlaufen, auch sehr viel 
langsamer vergehen, als sie sich bilden. ■ . \ 

Bei Geo- und Phototropismus ist es bis jetzt nicht gelungen, 
Reizungen von so geringer Grofie zu finden, dab sie nicht durch 
Summation zu schwelligen Reizen heranwachsen kdnnten. Es ist 
wahrscheinlich, dab hier jeder auch noch so kleinste Reiz zu einer 
gewissen Veranderung fiihrt und summierbar ist 5 »). Zweifellos gilt 
das nicht allgemein. So haben wir bei der Stobreizbarkeit (S. 32) 
gehort, dab ganz schwache Stofireize deshalb nicht summiert werden 
konnen, weil sie einander so rasch naehfolgen mtlssen, dab sie wie 
statischer Druck wirken. Mangold nimmt in solchen Fallen an, 
es komme nicht zu einer Induktion. Das ist gewib moglich, und 
gerade fiir die unterschwelligen Reize bei Mimosa und Dionaea 
sogar wahrscheinlich. Immerhin ist zu betonen, dab im Prinzip doch 
auch die Nichtsummierbarkeit durch rasches Abklingen bedingt sein 
kann. 

5) Fitting 1912 Zeitsehr. f. Botanik 4 81. 

5a) Dabei mufi unentschieden bieiben, ob die Ver&nderungeu rein physikali- 
sctor Natur sind, also nur in „Suszeptionen“ bestehen, oder ob sie bis zu 
Induktionen fortscbreiten. Moglich ware ja, daS die rein physikalische Wirkung 
eines Reizes ausbleibt, wenn seine Eiriwirkuug zu kurz oder zu schwach ist, etwa 
m dem Sinne. wie S. 407 fur einen Taster ausgefflhrt. wurde, daS ein zu geringer 
Druck seine Feder nicht bis zum Eintreten des Kontaktes durchbiegt. 
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Biiekblick auf die Reizerscheintmgen. 

\ iele Induktionen bleiben nicht auf die S telle beschrankt, an 
der sie entstehen, sondern breiten sich aus. Man spricht von Reiz- 
leitung, obwohl zweifellos im allgemeinen nicht die auBere Ein- 
wirkung, der Reiz, weitergeleitet wird, sondern irgendeine Eolge von 
ikm. DaB im Einzelfall auch eine wirkliche Reizleitung erfolgen 
kann, ist gewiB moglich. Vor allem glaubt man ja, dafi bei Mimosa 
wenigslens die. Leitung mechanischer Reize auf einem Forts chreiten 
von Fliissigkeitswellen beruht, die tiberall, wo sie anprallen, einen 
neuen StoJi ausiiben und demnach auch jedes Gelenk, das sie treffen, 
genau so reizen miissen, wie ein von auBen kommender StoB das tut. 
Eine Komplikation liegt freilich insofern vor, als diese Wellen erst 
bei der Reaktion im zuerst betroffenen Gelenk entstehen. Fur 
andere Ohjekte und wohl auch fiir die Leitung anderer Reize bei 
Mimosa trifft dieser Modus aber gewiB nicht zu; da wird etwas 
an do res geleitet als der ,,Reiz“. 

Zwei Typen lassen sich da unterscheiden : beim einen ist jeder 
Reizerfolg. notwendig mit Reizleitung verbunden, beim anderen ist 
die Reaktion auch ohne Reizleitung denkbar. Ein Beispiel fiir den 
ersten Fall liefert uns die Kontaktreizbarkeit der Ranken, wo ein 
Reizzustand nicht nur an der beriihrten Stelle selbst auftritt, sondern 
von hier aus den ganzen Querschnitt des Organs ergreift und sich 
in einer Wadis tumsbeschleunigung dokumentiert, die maximal der 
beriihrten Stelle gegeniiber ist. Wenn die Starkestatolithentheorie 
zutrifft, kann auch eine geotropische Kriimmung nicht ohne Reiz- 
leitung zustande kommen, denn im Stengel erfolgt ja die Wachstums- 
reaktion nicht in der Statolithenscheide, sondern vor allem in der 
Rinde, in der Wurzel weit entfernt von der statolithenfiihrenden 
Haube. Und bei den taktischen Bewegungen schwimmender Organis- 
men diirften wohl allgemein die Bewegungsorgane, die GeiBeln, nicht 
direkt gezeizt werden, sondern erst durch Letiung vom Protoplasma 
der Zellc aus beeinfluBt werden. — Ein Beispiel fiir den zweiten 
Fall wiirde der Phototropismus orthotroper Organe liefern, wenn 
die BnAAUWsche Theorie zutrifft. Ganz besonders bei Phycomyces, 
mdglicherweise aber auch noch bei so komplizierten Organen wie der 
Avenakoleoptile, wiirde jedes Teilchen des einseitig belichteten Ge- 
bildes so reagieren, wie es nach der ihm zuteil gewordenen Licht- 
menge reagieren muB. 

Beiden Fallen gemeinsam 1 ist dann aber die Ausbreitung des 
Reize* in der Langsrichtung, das Ergriffenwerden neuer Quer- 
schnitte, auf die der Reiz selbst nicht eingewirkt hat. Bei den 
Ranken erfolgt diese Ausbreitung nach oben und nach unten, 
beim Phototropismus nur nach unten. Im letzteren Fall kann kein 
Zweifel mehr bestehen, daB sich da eine chemische Reaktion fort- 
pflanzt, und zwar durch Diffusion, wenn es auch noch keines- 
wegs klar ist, warum diese Diffusion nur nach unten und warum 
sie"so geradlinig nach abwarts schreitet, daB auch in der verdunkelten 
Basis eines oben einseitig beleuchteten Keimlings die gleiche Polari- 
tat entsteht wie oben am Licht. Auch beim Traumatotropismus 
sind zweifellos Stoffe bei der Reizleitung von Bedeutung ; fiir andere 
FhLIle, z. B. den Geotropismus, ist das gleiche wenigstens wahr- 
scheinlidi. Die einfachste Vorstellung, die man sich also.iiber diese 
Reizleitung machen kann, ware die, daB die bei der Reizung selbst 
entstehenden Stoffe auch weitergefuhrt werden und uberall die 
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gleichen Folgen liervorrufem wie am Entstehungsort. Leider sind 
wir nicht in'" der Lage, sicher zu sagen, ob diese Stoffe sell on der 
Induktion, also dem pliysiologisehen Gescliehen. entstammen. oder 
ob sie im Suszeptionsprozeb rein physikalisch-cliemisdi entstanden 
sind. Namentlich beim Pliototropisxnus konnte das letztere zutreffen, 
wahrend beim Geotropismus das erstere wahrscheinlieher ist. Jeden- 
falls kann man also heute nicht allgemein mit Sicherheit sagen, 
dab „die Erregung“ geleitet werde. 

In der Mehrzahl der Falle konnen alle Teile der Pflanze, die zur 
Reizreaktion befahigt sind, auch der Reizaufnahme dienen. und urn- 
gekehrt alle, die den Reiz aufnehmen, auch die Reaktion ausfiihren. 
Von ganz besonderem Interesse aber sind Aufnahmeorgane, denen die 
Befahigung zur Reaktion nur in beschranktera MaB oder garnicht 
zukommt. Beim Tentakel von Drosera haben wir in dieser Hinsicht 
extreme Verhaltnisse, denn nur das Kopfehen kann Reize aufnehmen, 
nur der Stiel kann die Iv rum lining ausfiihren. Bei <len i’aniceen- 
keimlingen gilt wenigstens in spateren Stadien ahnliches: nur der 
Ivotyledon kann den Reiz aufnehmen, nur das Hvpokotyl die phtoto- 
tropische Kriimmung m adieu : in der Jugend aber ist auch der 
Ivotyledon noch kriimmungsfahig. 

Das letzte Glied des Reizprozesses, gewdlinlich das aulJerlieh 
allein in Erscheinung tretende, wird als Reizreaktion srhlechthin 
bezeichnet. Diese Reaktionen bier noch mats alle aufzuziihlen. liegt 
nicht in unserer Absidit. Beim freien Ortsweciisel kann die Reaktion 
entweder darin bestehen, dafi der bisher ruhende Kiirper in Bewegung 
gesetzt wird, oder eine bestehende Rewegumr in ihrer Gcsehwindigkeit 
oder Richtung geandert wird. Entsprechend kann bei den Wachs- 
tumserscheinungen das Wachstum erst durch den Iieiz eingeleitet 
werden, oder ein bereits bestehendes Wachstum kann in seiner In- 
tensitat einseitig oder allseitig variieren. Der Turgordruck endlich 
kann nach dem Reiz einseitig oder allseitig an- oder absdnvellen. 
Besonders haufig sind uns einseitige Ver&nderungen von Turgor 
oder Wachstum als Tropismen und Nastien entgegenget reten ; tro- 
pistische damn, wenn ein orthotropes Organ von einseitigem Reiz 
getroffen wird, nastische dann, wenn dorsiventrale Organe, die auf 
verschiedenen Seiten ungleich empfindlich sind, von diffusen oder 
einseitigen Reizen getroffen werden. Bei solchen Krtimmungen kann 
man neben der Bewegung auch die resultierende Gestalt ins Auge 
fassen; dann hat man formative Reizerfolge vor sieh, und solche 
konnen im Extrem weit tiber Krtimmungen, Winduagen und Tor- 
sionen hinaus zu grundlegenden Gestaltsander ungen ftiiiren, zu einer 
volligen Umgestaltung eines Organs oder zu Neubildung von 
Organen. So z. B., wenn durch Kontaktreiz ein Rankenende zu 
einem Haftballen wird, oder wenn eine Bltttenanlage sich zu einem 
vegetativen SproB umgestaltet, oder wenn auf dem Blatt der Kiche 
eine Galle entsteht. 

Allgemeine Gesetze. Gibt es Geseue. die alien diesen 
Eeizerschein ungen gemeinsam sind? Bei der Vielseitigkeit der 
Reizmittel, der Reizanlasse. der reagierenden Organe imd ihrer 
Reaktionsmoglichkeiten ware das wirklich verwunderlich, und tat- 
sachlidy sind solche Gesetze auch nicht gefunden worden. Nachdem 
das Reizmengengesetz zuerst beim Phototropismus entdeckt. wor- 
den war, nachdem es dann auch fttr den Geotropismus bestfttigt 
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vorden war, glaubte man 6 ) ein Grundgesetz der Reizbarkeit in der 
Hand zu haben. Diese Bedeutung kommt dem Reizmengengesetz 
zweifellos nicht zu. Schon bei anderen Tropismen ist es nicht nach- 
gewiesen, womit nicht gesagt ist, dab es nicht da und dort docb 
Giiltigkeit haben wird. Aber bei vielen Nastien, wo es auf das 
R e i z gefiille 7 ) ankommt und nicht auf die Reizmenge, gilt es 
zweifellos nicht. Und selbst da, wo es gilt, ist sein Wirkungsbereick 
besclirankt 8 ). Es sagt ja weiter niclits aus, als daii zunachst 
einmal gewisse physikalisch-chemische Veranderungen der Reizmenge 
proportional verlaufen ; die sich anschliebenden ersten physiologischen 
Prozesse mijgen auch anfangs noch • diese Proportionalitat wahren. 
Spaterhin aber kommt es unter alien Umstanden zu Gegenreaktionen, 
die jede Proportionalitat zwischen Reizmenge und Reizreaktion auf- 
heben. Gleichstarke Kriimmungen lassen also keineswegs auf gleich- 
starke Reizung seblieben; nur bei Reizen, die nicht sehr stark iiber 
die PrasentationszeitgroBe hinausgehen, gilt das Mengengesetz. 

In vielen Fallen gilt dieses Gesetz auch auberhalb der Tropismen ; 
so z. B. in der Tierphysiologie 9 ) und auch bei manchen pflanzen- 
ph\ sioiogischen Erscheinungen, z. B. bei der Lichtwirkung auf das 
Wadis turn der Avenakoleoptile 10 ), und bei der Bildung mancher 
Anthocyane 11 ). Im letzteren Fall liegt aber die Moglichkeit vor, dab 
wir es schon mit einem rein chemisch-physikalischen Geschehen zu 
tun haben, bei dem das lebende Protoplasma gar nicht ;mitwirkt, 
einem Geschehen, das vollig an das Verhalten der Silbersalze gegen 
das Liclit erinnert. 

Das Sinusgesetz und das Talbotgesetz ordnen sich dem 
Reizmengengesetz unter. Das Sinusgesetz sagt, dab genau wie im 
physikaiischen Experiment eine nicht senkrecht einfallende Kraft 
im Verhaltnis des Sinus ihres Einfallwinkels wirkt. ITat man 


aber bei schrag einfallenden Kraften eine Reduktion im Sinne des 
Sinus des Einfallwinkels vorgenommen, so gilt fur die so gewonnenen 
Werte das Mengengesetz. Das T a 1 b o tgesietz endlich sagt aus, dab 
die Energiemenge, die zur schwelligen Reizung ftlhrt, nicht auf 
einmal wirken mub, sondern dab sie in kleineren Dosen zugeftihrt 
werdcn darf, zwischen denen reizlose Pausen liegen. Diese Pausen 
kbnn«i zwarsehr viel langer sein als die zwischenliegenden Reizzeiten, 
aber sie konnen nicht unbegrenzt sein, well der Reizerfolg sonst. 
wii'dn' geringer wird Oder ganz zuruckgeht. 

Es "ist oben ausgeftihrt worden, dab wir . kein entscheidendes 
Kriterium daftlr haben, ob bei solchen Summation en In dukt ion en 


oder rein phy sikalische Erfolge sich addieren. Die Moglich- 
keit, dab das Talbotgesetz nur liber physikalische Vorgange 
berichtet, liegt jedenfalls vor. Und genau das gleiche mub man vom 
Reizmengengesetz und auch vom Sinusgesetz sagen. Einst- 
weilen konnen wir ja nur aus logischen Grtinden sagen, dab den 
Induktionen etwas rein Physikalisehes vorausgehen mub. Irgend- 

6) Froschl 1909 Naturw. Wochenschr. N. F. 8 417 „Ueber ein allgemeines 
reizphvsiologisehes Gesetz". . , . . 

7 l Knxep 1913 Handworterb. Naturw. 8 (Reizerschemungen). 

8) Putter 1920 Naturwissenschaften 8 501. 

9) Vgl. Froschl Anm. 6. . i B. 

10) Yogt 1915 Zeitschr. f. Bot. 7 193. 

11) L. Linsbauer 1908. WiKSXER-Festschrift 421. 


464 


7. Kapitel- 



eine Handhabe aber, die tms erlaubte, zu sagen: ,.hier beginut das 
phvsiologische Geschehen' 1 , liegt nicht vor. 

Das Resultantengesetz schliebt skh eng an das Sinusgesetz 
an, doch handelt es sich nicht um die Einwirkung einer Kraft, 
sondern von mehreren. In vielen Fallen treten nun solche Krafte zu 
einer Resultier enden zusammen, die man nach dem Parallelo- 
gramm der Krafte findet, wenn man die Einzelkrdfte nach GroBe 
und nach Richtung auftragt. Ftir den Phototropismus wtirde 
das z. B. heifien : 

1) Wird ein orthotropes Organ auf zwei antagonistischen Seiten 
in kurzen Intervallen intermittierend gei;eizt derart, dab Dauer, 
Intensitat und Einfallwinkel des Lichtes gleich sind. so erfolgt keine 
Krtimmung ; die Reize heben sich auf. 

2) Sind die antagonistischen Reize nach Dauer, Intensitat oder 
Richtung- ungleich, so wird die nach dem Sinus- und Reizmengen- 
gesetz berechnete Lichtmenge der einen Seite von der auf der anderen 
Seite mafigebenden abzuziehen sein. 

3) Wirken zwei Krafte, nicht wie bisher unter 180°, sondern 
unter einem kleineren Winkel, so kommt ihre aus Richtung und GroBe 
errechnete Resultante zur Wirkung. 

Solange diese Gesetzmafiigkeit gilt, besteht also auch hier noch 
Proportionalitat zwischen Reizursache und Reizwirkung. Allein es 
gibt Beispiele genug, wo das nicht zutrifft. Gerade beim Licht, wissen 
wir, daB neben der tropistischen Wirkung auch eine andere nebenher 
lauft, deren Eft'ekt ist, die Empfindliehkeit fttr den tropistischen 
Reiz herabzusetzen, die Reizbarkeit „abzustumpfen“, wie man 
sagt. Diese Abstumpfung aber erfolgt nicht nur durch allseitige, 
sondern auch durch einseitige Beleuchtung; ist sie eingetreten, dann 
kann nicht mehr das Eesultantengesetz gel ten, dann gilt das Web er- 
sche Gesetz. Unter dem WEBEESchen Gesetz verstehen wir die Tat- 
sache, daB nicht die Resultante der zwei Reize. sondern deren 
V erhaitnis ftir die GrOBe des Reizes mafigebend ist. Um also bei 
einer einseitigen Beleuchtung mit 1, 10, 100 MK durch antagoni- 
stische Belichtung gerade eben noch eine phototropische Krtimmung 
zu bekommen, muB die Gegenseite mit 1,04, 10,4, 104,0 MK, und 
nicht etwa mit 1,04, 10,04, 100,04 MK beleuchtet werden.-* Ent- 
sprechend wird durch allseitige Vorbelichtung die Reizschwelle 
ftir einseitige Belichtung erhoht derart, dab das "V erhaitnis zwi- 
schen allseitiger und einseitiger Reizung ein konstantes bleibt. Das 
WnBEiische Gesetz ist auf dem Gebiete der Pflanzenphysiologie zuerst 
ftir chemotaktische Erscheinungen bewiesen worden, wo also die 
Reizschwelle ftir den taktisehen Reiz durch diffuse gleichzeitige 
Reizung erhoht wird. Es ist ferner beim Phototropismus und auch 
beim Thigmotropismus erwiesen — dagegen ist es schon beim Geo- 
tropismus ganz strittig, und ist selbst da, wo es zutrifft, von be- 
sch rank ter Gtiltigkeit. Somit kann auch hier keineswegs von 
einer allgemeinen Gesetzmafiigkeit ftir Reizerschein ungen die Rede 
sein. Immerhin aber verdient hervorgehoben zu werden, daB dieses 
Gesetz mehr als das Reizmengengesetz sich auf die eigen tlich phy- 
siologischen Vorgange zu beziehen scheint. Zwar fehlt es nicht 
an Angaben, daB auch das WEBBssche Gesetz Analogien auf an- 
organischem Gebiet besitze — doch laBt sich etwas Bestimmtes zur- 
zeit dartiber nichts sagen. 
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Reizbarkeit der Tiere. Wenn wir die pflanzlichen Eeiz- 
erscheinungen mit denen der Tiere vergleichen, so ist zunachst ein- 
mai zu konstatieren, daB mit geringen Ausnahmen die gleichen Eeize 
in den beiden Organismenreichen wirksam sind, und daB wenigstens 
in Einzelf alien (Koleoptile gewisser Graser, Wurzelspitze, Drosera- 
kopfchen) auch bei der Pfianze ein distinktes Eeizaufnahmeorgan 
dem Sinnesorgan der Tiere entspricht, walirend ein raumlich davon 
getrenntes Organ wie dort die Eeaktion ausftihrt. Als weiteres 
Analogon tritt dann die Eeizleitung hinzu. So kann man sich nicht 
wundern, daB auch Autoren von so kritischer Natur, wie W. Pfeeeee, 
die Aehnlichkeit der beiden Eeiche beztiglieh der Eeizbarkeit fur 
so groB halten, daB sie auch bei der Pfianze von „Empfindung“ 
sprechen. 

Wenn der Physiologe von Empfindung, von Stiminung, von 
Sensibilitat usf. bei der Pfianze redet, wenn er also Ausdriicke ver- 
wendet, die dem Seelenleben des Menschen entnommen sind, so liegt 
ihm im allgemeinen ganz fern, der Pfianze eine „Seele“ zuzu- 
sdireiben, Wenn es erlaubt ist, von der Empfindlichkeit einer Wage 
und von der Empfindlichkeit eines Menschen zu sprechen, so ist 
auch nichbs dagegen einzuwenden, wenn man von „Empfindung“ bei 
Tier und Pfianze redet, auch wenn weitgehende Differenzen be- 
stehen. Es ist ja ganz allgemein tiblich, alte Namen auf neue Begriffe 
zu tibertragen, dem al ten Wort also einen neuen Sinn unterzuschieben. 
Notig ist dabei freilich zur Vermeidung von MiBverstandnissen eine 
scharfe Definition. Daran hat es aber in der Eegel gefehlt. Und 
so kommt es, daB der Ausdruck: die Pfianze „empfindet“ die Eeize 
dahin gefiihrt hat, ihr eine Seele zuzuschreiben, walirend er tatshch- 
lich nicht mehr hedBen soil, als daB. dem Eeiz eine Induktion ge- 
folgt ist. 

Es fragt sich nun, ob Griinde fur die Annahme einer Seele bei 
der Pfianze sich finden lassen. In der Tat wird diese einerseits von 
ernsthaften Porschern, andrerseits aber auch von popularen Schrift- 
stellern vertreten, welch letzteren es oft mehr auf die erzielte Sen- 
sation als auf die Exaktheit ankommt. — So reden dann solche 
Schriftsteller von „subjektiver Empfindung“, von „Wollen“ 
und „Denken“ bei der Pfianze; sie schreiben ihr also die ganz kom- 
plizierte Psyche des Menschen zu. 

Uebrigens finden sich solche Auffassungen schon bei Fbchnee 
und auch bei Goethe, der im 3. Band von ,.Dichtung und Wahrheit“ 
i'olgendes schreibt: 

„Man bedenke, wie eine Naturerscheinung, die auf Verstand, 
Vernunft, ja auch nur auf Will kur deutet, uns Erstaunen, ja 
Entsctzen bringt .“ 

„Wenden wir uns zu den Pflanzen, so wird unsere Behauptung 
nocli auffallender bestatigt. Man gebe sich Eechenschaft von der 
Empfindung, die uns ergreift, wenn die beriihrte Mimosa ihre ge- 
fiederten Blatter paarweise zusammenfaltet, und endlich das Stiel- 
chen wie an einem Gewebe niederklappt. Noch hoher steigt jene 
Empfindung, der ich keinen Namen geben will, bei Betrachtung des 
Desmodium gyrans, das seine Blattchen, ohne sichtliche auBere Ver- 
anlassung, auf und niedersenkt, und mit sich selbst wie mit unseren 
Begriffen zu spielen scheint. Denkt man sich einen Pisang, dem 
diese Gabe zugeteilt ware, so daB er die ungeheuren Blatterschirme 

Bene eke u. Jost, Pflanzenptysiologie. Bd. II. 30 
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fur sicii selbst wechselweise medersenkt und aufh.tlbe, jedermann, 
der es zum ersten Male sahe, wiirde vor Entsetzen zuriiektretenA 

Trotz des Alters dieser Ansehauung sind die Beweise daftlr, daB 
die Pflanze „Verstand, Vernunft, Wiilkiir li besitze, auch heute noch 
auBerst dtlrftig und beschranken sich schlieBlich auf eiuige Falle von 
niitzlicher Reaktion, denen man mit Leichtigkeit gegenteilige Bei- 
spiele an die Seite stellen kann. DaB die Pflanze denkt, wird nie- 
mand emstlich begriinden konnen, und wean man fragt. ob sie so 
empfindet wie wir, ob sie BewuBtsein hat, so kann man nur ant- 
worten: Dartiber fehit uns jede Kenntnis. 

Wir konnen vom phylogenetischen Standpunkt aus nur sagen. 
daB Pflanzen und Tiere von denselben einfachen Organismen aus 
sich entwickelt haben. In beiden Reichen finden wir eine ,, Be- 
an twortung“ von Reizen. Im Tier hat sich ein besonderes Organ- 
system ausgebildet, dessen einzige Funktion es ist. die Reize auf- 
zunehmen und weiterzugeben. Ein solches Nervensystem mit seinem 
Zentralorgan (Gehirn und lltickenmark) fehit der Pflauze zuaachst 
einmal in morphologischera Sinn ; aber auch der Funktion nach kann 
man es bei ihr nicht finden. Man kann Stengel der Quere und der 
Lange nach in Stticke zersclmeiden, und sieht dann jeden Toil in 
der gleichen Weise, z. B. geotropisch, reagieren, wie es vorher das 
Ganze tat. Daraus kann man aber nicht mit Sieherheit schlielien, 
daB die Pflanze keine Psyche babe. Geht man im Tierreich ab- 
warts zu immer einfacheren Formen, so sclnvindet ja auch mehr 
und mehr die zuverlassige Kenntnis der psych ischen Befahigung. 
Es sind stets nur Analogieschltisse, die uns die Annalime einer 
Psyche bei anderen Organismen ais bei uns selbst nahelegen. Sie 
werden urn so unsicherer, je welter wir uns vom Menschen entfernen. 

Man hat eine Zeitlang die p’flanzlichen Reizbewegungen mit den 
Ref lexbewegungen der Tiere vergleichen zu dti'rfefi geglaubt.. 
Zweifellos ist das Kennzeichen der Reflexe darin zu suchen, daB 
eine Erregung von der Reizaufnahmestelle zum Zentralorgan geht, 
und von dort zum Motionsorgan geleitet wird. Nichts spricht dafttr, 
daB Erscheinungen von ahnlicher Komplikation bei 'der Pflanze vor- 
kommen. Wenn also der Pflanze eine Psyche zugesproehen werden 
soil, was man nicht widerlegen kann, so mtiB diese jedenfalls iluBerst 
primitiv sein. Es scheint demnach heute, daB die Analogien zwischen 
pflanzlicher und tierischer Reizbarkeit nicht so tiefgehend sind, wie 
manche Forscher glaubten. Jedenfalls inuB man aber zugeben, daB 
die Annalime einer prinzipiellen Gleichheit beider einen sehr groBen 
heuristischen Wert gehabt hat, da sie zur Auffindung vieler Gesetz- 
maBigkeiten geftihrt hat. 
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— von Bitumen 215. 

— und Tod 211. 

Amdboide Bcwegu ng 427. 

Amphibische Pflanzen 74. 

Anacrobionten 67. 

Anaesthetics. 204, 391, 413. 
Anisophyllie 156. 

Anlagen (Gene) 110, 196. 

Anpasstmg 93, 

- — funkfcioneile 166. 

Aristotle, auBere s. Reize. 

Anfcherc, Oeffnung 231, 

Antibiose 75. , , ->j 

Antitoxine 106. ;:;A A 

Aphotometrisch 309* 

Apobatisch 438. 

Apostrophe 453, 

Apposition 1 1. ; i. .p:; 

Arbeitsleistung 

— bei geotropischer Kriimmung 263. 

— dureh Turgor und Wachstum 241. 


Arbeitsteilung 15. 

Ardisia 86. 

Asei, Sporenausschleuderung 242. 
Assimilation 3. 

Atavismus 120. 

Ausgestaltung, innere 16. 

Auslosung 34, 246 ff., 407. 
Austrocknung 191, 222. 

Aufconome Bewegungen s. endonome. 
Autofcropismus 257, 272, 302, 355. 
Auxanometer 22. 

Averrhoa, autonome Bewegung 418. 


Raume, Jahresperiode 200. 

Bakterien, Bewegungen s. Schwimm- 
bewegung , Chemotaxis , Aerotaxis. 
Basen, organische 445. 

Basidioboius, Entwicklung abhangiar 
von Ernahrung 72. 

— Schrittwachstum 10. 

Basis 15. 

— bei Restitution 152. 

Bastarde 111. 

— Mittelbildungen 112. 

— neue Eigenschaften 119 

— Ruekschlage 120. 

— Spalten 112. 

— Uniformitat 510. 

Bedingungen, innere 35, 196. 

— formale 250. 

Befruehtnng 185, 188. 

Begonia, Restitution 148. 
Beleuchtungsstarke 48. 
Beschattungspra&entationszeit 450. 
Besehleunigung des Wachstums 

bei Haptotropismus 354. 
bei Nyktinastie 364. 
dureh Reize 35. 

Bestaubung 185. 

Bewegung 218. 

— Arten 219. 

— autonome s. endonome. 

— dureh Drehung 219. 

— dureh Krummung 219. 

— dureh Winden 219. 

— endonome 251, 417. 

— hygroskopische 220. 

— induzierte 251. 
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Bewegung, kreisende 297. 

— lokomotorische 422. 

— mifc Ortsveranderung 422. 

— paratonisehe 251. 

«— ■ passive 218. 

— periodische 375. 

— Ursachen s. GciBeln, Kohasion, Proto- 
plasma , Quel lung , Schrumpfung, 
Turgor, Wachstum. 

BewuBtsein 459, 404. 

Biegungsfahigkeit der Geienke 372, 385. 
Bilateral 360. 

Biophytum 395. 

Biorhiza-Galle 79. 

BLAAUWscke Theorie 
im allgemeinen 41 5. _ 

— — bei Geotropismus 259. ^ 

bei Phototropismus 326. 

• bei Thigmotropismus 362. 

Blatfc, Bewegungen durch Seize s. diese. 
autonome s. endonome. 

— Entfaltung 30. 

— Etiolement 50. 

— Korrelatiou zwischen Spreite und 
Spur 104. 

— Lichtiage 308. 

Blafctbildtmg, Periodizitat 200. 

Blattfall 214. 

Blatfckletterer 358. 

Blattpolster 20, 29. 

Blattstellung 143. 

— median ische Tlieorie 145. 

Blattstiel 29. 

— abwerfen 103. 

Blendlinge (Bastarde) 111. 

Bliite, Geotropismus 288. 

Blutenbil'dung durcli spezifisehe Stoffe 

182, 216. 

— Einflufi auBerer Faktoren 175 ff. 

— an Stecklingen 181. 

— Ursachen 175 ff. 

Blumenkrone seismonastisch 400. 
Blumenuhr 367. 

Bromeliaceenhaare, Wasseraufnahme 
233. 

Brutknospen 173. 

Callus 65. 

'Cambium 208. 

Catasetum, Schleuderbewegung 247. 
Centrifugalkraft 59. 

Chemisehe Reize 66. 

— bei Pilzsporen und Pollenkoraern 
66, 100. 

— gestaltender EinfluB 71. 

— Polaritfife besfcimmend 72. 

s. auch Chemotropismus, Chemo- 
taxis, Drosera, Gallen , Gifte, 
Mimosa, Narkotika, Postfloration, 
Ban ken. 

Chemomorphose 71, 93. 

Chemonastie 402. 

— durch Laboratoriumsluft 405. 
Chemotaxis 436. 

— Abstumpfung 441. ■ ■ ■' v t.; \ , 

— durch Aepfeisiiure 444. 


I Chemotaxis durch Bakterien 437. 

| — durch Fleisch extra kt 440 ff. 

: — durch Fumarsaure 444. 

; — durch Gase 439. 

; — durch Malelnsaure 444. 

| — durch Meta Hitmen 445. 

{ — der Myxomycefcen 442. 

I — negative 439. . 

; . — phobische 439. 
j • — positive 439. 

I ' — durch Protein 445. 

(■ — Reizraittci 437 ff. 
j — Beizaufiiahiue 446. 

! — Beizschwelle 440 ff., 444. 

; — Repulsion 439. 

— durch Sauerstoff 489. 
j — SensibHit&teu 441. 

; — der Spermatozoon 443. 
j — topisehe 445. 
j — Uaterseliiedsschwelle 441. 

| — Vorkommen 436. 

! — Webersches Gesetz 441, 444. 

— durch Zneker -145. 

; Chemotropismus 337. 

| — durch Gase 341. 

I — bd PHzeu 337,’ 
j — bei Pelleusehlauehen 339. 

; — bei Wurzeln 340. 

• Chimaren 89, 127. 

: Chloroform ■$. Karkotifca. 

Chlorophyll, Bildung, abhangig voin 
Lleh.t 56. 

Chloroplast,- Chemotaxte 455. 

— Phototaxis 452. 

~~ Thermotaxis 455. 

.Chorwmen 249, 

Chmmosmnou als ■ Vererbursgssubstanz 

122 . 

Oil ion, Be wegu ngsorga oe 423, 

Circum nutation 419.’ 

Clematis 358. 

Chrataegoiuespiliis 91. 

, Crossing over 123. 

Cuseuta 358, 

■ Cullen ia. Restitution 148. 

Cyclanthera, Schleudcrbewegu ngcu 245. 
Gyzmreen, Bekliewegongcui 'der Staub- 

faden 397. 

Cyuipidengallen 78. 

Oyfisus Adam! 91. 

Bauergewehe 17. 

'.Degeneration 174, 193, 

Debnharkeit der Zellwand 239, 399. 
Dehtmng der Zd hvaiu I durch osmoth 
■ - sehen . Druck ■■ 239, 

Dendroid um, Periodizitat 211. 
Desmodium 485, 

Deh mill iernng 101. 

'■’Diagedtropjgmtis' ;281* 

Diaslropfm J53. 

Diafomeen, Bewegung 427, 
Dhkrii^achstum 32. 

■ exzentrlsehBS 1 627 ■■ ..... 

— sek undares 32. 

— 4<t Zell wand 11. 


Differenzierung 15. 

Diffusion 338. 

— a, Is Eeiz 441. 
digen 189. 

Dihybriden 117. 

Dionaea 396. 

Diploidie 187. 

Domiuieren 114. 

— dnreli Lichfc 58. 

Dorsi ventral 156. 

Drckung (Torsion) 219. 

Drosera, Aggregation 404. 

— Chemonasfcie 402. 

— Kontaktreiz 401. 

— Meehan ik der Krummung 403. 

— Nastie und Tropismus 402. 

— Thermonastie 407. 

— Thigmouastie 401. 

— ThigmotropSsmus 402. 

Druek, EintTuB auf Organogenese 454. 
*— — auf Seifcenwurzein 64. 

auf Wadis turn 62. 

— osmofischer 235, 236. 

— — Bedeutung 238. 

— - Bestimmung 236. 

— — GroBe 235. 

— — • Wirkung 276. 

— a Is Eeiz 351 (s. auch Kontakfc). 

— (lurch die wachsende Pflanze 241. 
Drunk hoi z 62. 

Dunkelbeit (s. Etiolement) 50. 

D u n keloffnung 361. 

Dnnkelkeimer 43, 131. 

Dunkelstarre 375, 391, 
Dryophauta-Galle 80 . 

Dynamische Sdiichten 223. 


Elba Ilium, 8eh lend cr bewegu uge u -244. 
Ei. Entwicklungshenimung 186. 

— - Entwicklungsreize 187. 

Eigemvinkel 293. 

Einfiusse, au Cere, auf Wachstuni 35. 

— korrdafcive, auf Wachstum 101. 

— *■ fremder Organismen 75. 
Einjahrigkeit erblich 197. 

I ini igt i one 12. 

Eisbi Idling 39. 

Elastisehe Dehnung der Zellhaut 9. 
Elcktriziliir, ;■■■.. b.-o- ;■ 

— Reizmittel 386, 389, 397, 45 1. 
Elektronastie 389. 

Eiektrofcropismus 336. 

Embryonal 16, 133. 

Empf i ndlichkeit^ 457. 

Empfindung 465. 

Emulsionsbewegung 431. 

Endonom 247, 251. 

Endonome Bewegungen 417. 

— period ische — 380. 

Kucrgetische Faktoren 34. 

Entb&tfceruug 202. 

Entfalfcung des Blattes 29, des Sprosses 
26, 200. 

Entspannung der Zellhaut 241. 
Enfcwicklung 216. 


Eegister. 469 

— Ursachen 33. • 

Entwicklungsgang 129, 170. 
Entwicklungshenimung d. Geschlechts— 
zellen 186 ff. 

Ephemer 421. 

Epinastie 286. 

Epistrophe 453. , 

Erbmasse 110. 

Erfrieren 39. 

Ermiidung 363. 

Erodiumgrannen 227. 

Erregung 268, 459. 

Ersatzbildimg 102. 

Erstarken 212. 

Etiolement 52. 

— Bedeutung 54. 

— durch Stickstoffmangel. 70. 

Eudorina 173. 

Eumotorisch 258. 

Euphotometriscb 308. 


Faktoren, auBere 35. 

Farbung u. Beleuchtung 55. 

Fasziation 125. 

Fernwirkung, pkysiplogische 342. 
Festigkeit der Zeile 238. 

Feuchtigkeit der Luft 
Feuchtigkeit der Luft, E-inf luB auf 
Wachstum und Gestaltiing 73. 

I Filamente, seismonastisch 397. 
Fiiialgeneration 112. 

Flachen minimae areae 137. 
Flachenwaehstum 5. 

Flankenstellung 285. 

Flecbten 86. 

Fleischextrakt 439. 

Fliehkrafte, EinfluB auf Geotropismus 
295. 

Flussige Kristalle 2. 

Form der Zelle 17. 

Formale Bedingungen 31, 406, 413. 
Formative Erfolge 35, 60. 

Formwechsel 1. 

Forfcpflanzung 166. 

— bei Algen 170. 

— Bedeutung 193. 

— bei Phanerogamen 173. 

— bei Pilzcn 168. ^ . 

— ungeschlechtliche 168. 

— Verhaltnis zum Wachstum 179. 
Priichte, Schleuderbewegungen 244. 
Friihjahrspflanzen, Periodizitat 210. 
Friihtreiben 204. 

Fuhl tuple! bei Ranken 353. 

' Fiillwasser 231. 

Fumarophil 445. 

Funktionelle Anpassung 106. 
Funktionshemmung, Erfolg 103, 293. 
Funktionsubertragung 103. 


Gallen 75. 

— L rsachen 82. 

— ZweckmaBigkeifc 85. 
Galtonkurven 95. 
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Galyanotaxis 451. 

Gaivanotropismus 336. 

Gase, Cliemofcropismus 841. 

Gefaile 390. 

Gefrieren 39. 

Gegenreaktion 258, 272. 
GeiMbewegung 425. 

Gekoppelt 121. 

Gelafcmierungsdruck 433. 

•Gelenke an Biattern 20, 2S9. 

— an Ranken 357. 

Gene 110, 128, 196. 

General .reinigung 213. 

Genetik 111. 

Genotypus 116. 

Geotaxis 452. 

Geotrophismus 61. 

Geotropismus 251. 

— ausgewacksener Organe 262. 

— bei clorsivenfcraien Organen 284. 

— Flankensteliung 285. 

— in Gelenkblattern 289. 

— gespaltener Organe 260. 

— Grasknoten 261. 

— Induktion 268. 

— Intensity d. Reizung 267. 

— intermittierende Reizung 264. 

— Klinostat 254. 

— Knights Versuch 252. 

— Kompensafcionsmethode. 269. 

— korrelative Einfius.se 292. 

— Krumrmmg 255 ff., 258. 

— Langskraft 269 ff. 

— Nachwirkung 263. 

— negativer 2o4ff., 283. 

— osmotischer Brack 260. 

— bei. orthotropen Organen 251. 

— bei plagiotropen Organen 280. 

— positiver 254 ff. 

— jPrasenfcafionszeit 263. 

— Reaktionszeit 263. 

— Reizleitung 273 ff., 276. 

— - Reizmengengesetz 267, 272. 

— bei Rhizomen 280. 

— Ruhelagen 270, 285. 

— Schwellenwert 273, 287. 

— bei Seitenwurzeln 282, 292. 

— bei Seitenzweigen 284, 286. 

— Sinusgesetz- 269 ff. 

— Statol i tbenhypothese 277. 

— Stimmung 291. 

— Torsion en 284, 288. 

Tradescantia 282. 

— Umstimmung 291. 

— Webersehes Oesetz 271. 

— bei Windepflanzen 296 ff. 

— Zusammcnwirken mit Phototropis- 
mus 331. 

Geowachsturasreaktion 259. 
Geschlechtsbestimmung 183. 
Geschlosseu 15, 212. 

Gesfalturig 2. 

— spezifische 107. 

Gewebeapannung 18, 240. 

Gifte 71. 

— Einfluf) auf Waehstum 67, 71. 


j Gifte, Ursache des Todes 214. 

; Gieielistrom 389. 
j Greifbewegnng 301, 
j Grenzwinkel, geotropischer 281. 295. 
j Griffel, seisiaonastisch 400. 

S GroBe, spezifisehe 32. 


j Haftscheiben 35. 
j Hakenkletterer 296. 

I Haptotropismus 348. 
j Harmonische Entwiekiiing 101, 105. 

: — Yerkleinerung 69. 

.j Hauptruhe 200. 

I Haustorien dureli Kontakt 358, 
Heliotropismus 302 (s. Phototropis- 
i mus). 

j Hemmung des Wadis turns 35. 

■ Heterophyllle 159. 

| Heterozygoten 115. 

| Hexenhesen 77. 
t Histoide Gallen 77, 
i Homozvgoten 115. 

| Hormone 106. 
j Ilori zon tal m i k ros kop 2 1 . 

< Hydrodidyon, Entwiekiiing PK 
I Hydrotaxis 447, 
j Hydrotropism us 342. 

Hygrormstie 373. 

; Hygrt&kbpi&ehe Bewegmigen 220, 

: Hyperbdgesetz 268. 

) Hyponastie 283, 

I Mypoplasfe 51, 77, 


Iminergriine 213. 

f Impa liens, gdileuderbewegu »ir 21 L 
Induktion 268, 273, 4597 ' 

j — stabile 98. 
j InduktionsstoB 389. 

Induziert 251, 406. 
Innendlfferenzieruiig 163. 

Innere Ausbildung 16, 

■— Ursa eh en 33. 

Insektenfressende Pflanzen 358, 396. 
401, 402. 

Interkalarer Yegetationtipuakt 2s, 

In terka I arw&ehst um 5 . 

Intermediar 111. 

Intermittierende Reizung 264. 
Intnmmzmzexi 74. 

Intussuezeption 12. 

Inverse? Pnanze 59, 271, 

Isolierte Zelkn 102, 


Jahresrhige 208, 

Johan tiisfcrieb 202, 
Johnsons Versuch 262. 
J ugendf ormen 54, 158, 


Kill test a rre 391. 

Kardmajtoiinkte des Liclifees 41 ff. 
— der Temperalur 86 ff, 
Kataplasmafeisch 77, 

Keimflhigkeit 130, 192. 
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Keimlinge, thigmotropisch 360. 
Kernteilung 14, 136,' 

Kitzelreiz 313. 

Kietterpflanzen 296. 

Elmos tat 253, 302. 

— intennittierender 264. 

Knightscher Versuch 253. 

Iv nolle n 162. 

Knospe, Euhe 131. 

K nospeumu tation 26. 

K nospenschuppe 160. 
Koliasionsbewegungen 229 ff. 
Kohlensaure, EiuiluB auf Reizbewe- 
gungen 374 (Anm. 26), 449. 
KompaBpflanzen 309. 

Kompensa tionsmetbode 269. 
Konkavknimmung 285. 

Kontuktreiz 145, 353. 

— organ ogenetische Erfolge 64, 
Kontraktion der Wurzel 257. 

Iv on t ra k t i o n sschicht 223. 
Konvexkrummung 285. 

Konzentration der Nahrstoffe 180. 

— Eiehtungsreiz 446. 
Kopulationsstimmung 172. 
Kormophyten 15. 

K orin us 143. 

Korrelationen 101, 192, 292. 

— bei Restitution 101. 

— zwisehen Blatter n mid Ivnospen 105. 

— _ — nncl Leitstrang 103. 

— — Haupt- und Nebenaehsen 105. 

— — Knospen 105. 

— — Zellteilen 102. 

Kreisende Bewegung 297. 

— — Ursaehe 298 ff. 

— — bei Ban ken 302. 

— — bei Windepflanzen 297. 

Kreuzung 111. 

Kreuzungs nova 1 1 9 . 

Kneehbewegimg 427. 

Kristalle 2.' 

Krummung 219, 220. 

— geotropische 255. 

— ■ — Arbeilsleisfung 263, 

— — Verlauf 255. 

— gewalfcsame 61. 

— ■ phototropische 305. 

— dureh Schrumpfung etc, 223, 229. 
— • durch Turgor und Wachstum 234 ff, 
Krummungsbewegungen 496. 

Kunstiiche Zelle 6. 

— Pfianze 2.' 

Kurztrieb 179. 


Labil 140. - V-v ; ; : ■' ■ . 

Laboratoriumsluft 331 (Anm. 211), 405. 
La ngenwaehstum, MeBmethoden 21. 

— periodisches 199. 

— Verteilung im Blatt 29. 

— — im SproB 26, 

in der Wurzel 22. 

Lilngskraft 283, 

Langssp&nnung 20. 

Lavniose, chemischer Reiz 66. 


Lamellenbildung 8. 

Lastkriimmun g 292. 

Latentes Leben 6S. 
Lateralgeotropismus 298. 

Laubblatt und Niederblatt 160. 
Laubfall 213. 

Lebensbedingungen 35. 

Lebensdauer 212 ff. 

Leitfahigkeit, elektrische 381. 

Leitung s. Eeize. 

Licht 

— blastische Wirkung 50. 

— diffuses 308. 

— EinfluB auf Bliitenbildung 175 ff. 

— Gewebedifferenzierung 51. 

— Geotropismus 293. 

groBe Periode 47. 

— Plasmabewegung 435. 

Samenkeimung 45. 

— — — Sporenkeimung 43. 

Wachstumsbeginn 42. 

Wachstumsgeschwindigkeit 49. 

— formatafcive Erfolge 48. 

— GenuB 41. 

— Intensitat, EinfluB auf Keimung 
45, 130. 

— intensives 30S. 

— katalytische Wirkung 43. 

lage, fixe 308. 

menge 811. 

prasentafcionszeit 450. 

— - Qualitafc, EinfluB auf Chlorophyll- 
bildung 55. 

| — auf Gestaltung 58. 

~ -richtung 57. 

EinfluB auf Bewegungen s. Photo- 

tropismus, Phototaxis. 

— — EinfluB auf Polaritat und Sym- 
metrie 57. 

- — schluB 367. 

— trophische Wirkung 49. 

— Wachstumsbedingung 40, 

Lichtblatt o4. 

LichtgenuB 41. 

Lichtkeimer 45, 130. 

Lichtlage der Blatter 308. 
Lichtwachstumsreaktion 44, 328. 
Lichtwechsel als Reiz s. Nyktinastie, 

Phototaxis. 

Linien, reine 99. 

Liesegangsche Ringe 194. 

Lokalisieriing der geotrop. Empfind- 
lichkeit 274. 

Lokomotion 433, 422. 

— abhangig von auBeren Faktoren 
433 ff. 


Maleinophii 448, 

Maleinsaure 444. 

Maximum (s. Kardinalpunlcte) ^36. 
Mechanische Reize, s. Brack, Kontakt 
StoB, Zug. 

Mechanische Emfliisse 62, 63. 
Mechanismus und Organismus 407. 
Mendelscke Regel 112. 
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Merogonie 187. 

Metaflionen ; Oliemotaxis 445. 
Metamorphose des Laubblattes 158. 
MiceUen 221. 

Mimosa, chemisehe Beiztmg 389. 

— elektrischc Reizung 389. 

— nyktinastische Bewegung 369. 

— periodisehe Bewegung 376. 

— Eeaktionszeife 387. 

— Stoireizbeweguug 384, 388. 

— — Bedeutung 396. 

— — Biegungsfahigkeit 3S5. 

— — Geschwmdigke.it 392. 

Mechanik 386. 

Reizleitung 391. 

— Verwundungsreiz 3S8. 

Reizleitung 391. 

Minimalflaehen ^137. 

Minimum (s. Ivardinaipunkte) 36. 
Mirabilis 112 ff. 

Mischkristaile 2. 

Mifibiidung 107. 

Mittelruhe 132. 

Modifikationen 93. 

Monohybriden 111. 

Moose, Sperm at ozoiden 445. 

Mutafcionen 123 ff. 

Myxomyceten 427, 442 ff., 450, 451. 


Naehklingen 273. 

Naehrahe 132, 204. 

Nachreife 130. 

Naehtblulier 367. 

Nacktstellung 363. 

Naehwirkung bei Geotropismus 263. 

— periodischer Ersciieinungen 198. 
Nahrsalze 69. 

Narbe'n, seismoiiastisclie 400. 

Narkotika, chemotakt-isck wirkend 437. 
EinfluiB auf Mimosa 390. 

auf Ranken 405. 

auf Treibcn 204. 

auf Wachstum 71. 

— Fetilen, formal© Bedingung 413. 
Nastiea 251, 362. 

— Uebergang zu Tropismen 402. 
Negative Reaktion 254. 

Nekrolioraione 84, 188, 206. 
Neubildungen durcli Gallorganismen 77. 
Neubildung (Restitution) 148. 
Neuentfaltung (Restitution) 149. 
Niederblatter imd Laubbhitter 160. 
Niedersehlage 2. 

N iederschlagsmembran 6. 

Nutation 240, 421. 

Nyktinastische Bewegungen 362. 

■ ■ — Abkiihlimg als Reiz 365. 

— ' — AuBenfaktoren 374. 

— — Bedeutung 382. 

— — bei Bid ten 362, 366. 

Erwarmting ais Reiz 363, 365. 

370. 

bei Laubbiattern 368. 

■ - — Lichtwechse! als Reiz 367. 

— — periodisehe Bewegungen 375. 


Nyktinastische Bewegungen, Scliwer- 
kraffc, EinfiuB 374. 

— — Umstimnxung 374. 

Vergleieh mifc Ranken 364. 

— Variatiousbewegungen 389. 

Biegungsfahigkeit 372. 

— ■ — Mechanik 371. 

— Wacbstumsbewegungen 368. 


Oberf lacbenspa mi ung 430. 

. Oedogoimun, Zell ted ung 7. 

Oeffnen der Bliite 363. 

Oef f iiungsbewegungen 2 1 8, 

Oelsehaume 431. 

Oenothera 127. ■ 

Often 15. 212. 

Okulieren 87. 

Omnivoreu 234, 245. 

Optimum (s. Kardiuaipunkte) 86. 

— bei Vorgangen auOerhalb des Orga- 
nism us 414. 

Optimal .m ktirve 23 . 

•Orchideeu* Biilteu, autonomy Bewegnn* 
gen 419. 

— — Posfcf ioratiou 190. 

— Seism onastie 400. 

Organ biideade .Stoffe 2 17. 

Organismen, mbrphogenc W irk unit nuf- 

einander 75. 

O rgan ism m • u ml Madia n k i n us 407 . 
Organoid 76. . 

Ormntkrnnjpbewegtmgen 232. 
Orthotrop 251, 

Ortsveranderung 422 ff. 

Ortswechsel 21 8, 

Osmotmk 448. 

Osmoflseher Druck 6. 

Qsmotrop is unis 389, 

Osziilieremle Bewegung 895. 


1 Palisadeu 454, 

■ Panasehierung 128. 

1/ .Fari.pjiotometri.sdi 308. 
j Parastrophe 453. 

! PnrntOQiach 251, 406. 

' Paren taigenerat ion 112. 

I Parthenogenesis 187. 

| Parthenofcarpic 191. 
i Pedklinaldumami 92. 

| Period©, groBe 23, 28, 419. 
j Periodisehe Bewegungen 375. 
j — — autonome 197/ 

! — — endonome 197, 380, 421. 

— EinflufJ von Daueriicht 878. 

— ■— von Dunkelbeit 378. 

— — des Belichtungsrhythmua 377, 

— Mechanik 3b2. 

— N&chschwingung 378, 

Period iziUtt 193, , 

— In der Blafctbildung 200. 

— im Didcenwachstum 208. 

j — im Ungeawachstum 109. 

| — — . jiihrlkhe 200 f f . 

! ~~ iiigliehe 199. 
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Periodizitafc, Erbliehkeit 201. 

— in den Tropen 200. 

— in Z ell tei lung 198. 

Permeabilitat des Plasma 373. 
Perzeption 459. 

Pfirsich, immergrun 214. 

Pfropfen 87. 

Pfropfhybriden 89. 

P haenotyp us 116. 

Phobische Beaktion 439. 
Phospkormangel 70. 

Phot ograpliisehe Begistrierung 22. 
Photomorphose 93. 

Piiotonastie 363, 421, 447 ff. 

Phototaxis 447 ff. 

— Aenderung der Beaktionsweise 449. 

— der Chloroplasten 450. 

— bei Chromatium 448. 

— bei kriechenden Formen 450. 

— negative 448. 

— bei Nostoc 450, 

— phobische 448 ff. 

— positive 448. 

— bei Purpurbakterien 447. 

Sckwarmern 448. 

— Sehreckbeweguiig 441. 

— bei Volvox 448. 

Phofotropismus 302. 

— Aenderung der Beaktionsweise 315. 

— ausgewaehsener Organe 305. 

— bei Avena 315, 318. 

— der Blatter 306. 

— bilateraler Blatter 310. 

— bei Cucurbita 310. 

— diffuses Lielit 306. 

— direktes Licht 306. 

— bei dorsivenfcralen Organen 309. 

— Fiaclie, belichtete 312. 

— > Flachenstellung 308. 

— Induktion durch Ilelligkeit 824. 

— —• Lichtrichtung 324. 

— Krummiingen 306. 

— Lichtintensitat 315, 

— Liehtmenge 311. 

— Lichtrichtung 313, 324. 

— Lichtstimmung 315 ff. 

— Licht wachstumsreaktion 326. 

— Marchanfcia 310. 

— in der Natur 304. 

— negative!* 303, 304, 310, 315, 817. 

— okoiogische Bcdeutung 304. 

— bei orthotropen Organen 308. 

■— bei Paniceen 318. 

Papillenwirkung 325. 

— bei plagiotropen Organen 303, 306. 

— positiver 303, 815, 317. 

— Prasenfationszeit 311. 

— primare Wirkimg des Lichtes 321- 
■— Profils tellung 309. 

— Reizleitung 318 ff. 

— — iiber Einsclmitte 320. 

durch Diffusion 321. 

— Beizmengengesetz 310. 

— Beizschwelle 311. 

— Talbotsclies Gesetz 312. 

— Torsionen 306, 307. 


Pkototropisnms, Turgorkriimmung 308. 

— Umstimmung 315. 

— uuterschwellige Beize 312. 

— Verbreitung 303. 

— ■ Verteilung der Empfindliehkeit 320. 

— Wellenlange des Lichtes 314. 

— Zusammemvirken mit Geofcropismus 
331. 

— zweiseitige Reizung 313. 
Phofcowachstumsreaktion 46. 
Phycomyces, Chimaren 127. 

Phykocyan 56. 

Phykoerythrin 56. 

Physiologische Falle 438. 

Piccards Versuch 275. 

Pilobolus, Schleuderbewegung 244. 
Pinots Versuch 262. 

Plagiotrop 280 ff. 

Plasmodien, Bewegung 427, 450, 451. 
Plasmolyse 102. 

Plasmolytische Greiizkonzentration 235. 
Plastische Dehnung 7, 11. 

Polaritat 57, 60, 102, 140, 151. 

Pole 15. 

Pollenschlauche, Keimung 185. 

— Orchideen 190. 

— Bichtungsbewegungen 339. 
Polykybriden 118. 

Polvmere Faktoren 120. 

Pontaniagalle 78. 

Population 100. 

Positiv (geotropisch) 254. 
Postflorationsvorgange 190. 

Potenzen 108. 

Prasentationszeifc (geotrop.) 263, 266. 
Pravalieren 115. 

Produktgesefcz 267. 

Profits tellung 309, 453. 
Prosoplasmatisch 78. 

Protein, chemotropisch 340. 
Protoplasma. 

— Bewegung 427 ff. 

formale Bedingungen 433. 

— Rotation 480. 

— Taxien 456. 

*— Trager der Vererbung 128. 

— Waclistum 3. 

Zirkulation 480. 

Purpurbakterien 447. 

Psyche der Pflanzen 466. 
Pyramidenwuchs 126. 


Quellung 3, 220. 
Querspannung 20. 


Badiar 156. 

Radium 59. 

Ban ken, ailseits reagierende 350. 

— Alterseinrollung 349. 

— Autotropismus 355. 

— bleibende Einrollung 367. 

— cloppelseitige Beizung 350. 

— einseits reagierende 350. 

— Empfindliehkeit, Verteilung 360. 
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Rankeri mit Geleukeu 357. 

' — Kriimmung nac.li Reiz 353, 
nastische Kriimmung 40*2. 

— ' Nutation, rotierende 302. 

• — Reizaniad 351. 

. — Reizbarkeit *349. 

— Reizleitung 355. 

— Reizung beider Seifcen 355. 

— — durch. cbernische Einflusse 405. 
dureli Fliissigkeiten 352. 

— — durch. Koiitakt. 353. _ 

durch feste Korpcr 351. 

— — durch Temperatur 405 ; 

durch Verwundung 405. 

— schraubige Einroliung 357. 

— Tkigmonastie 402. 

— tropistische ivrimimung 402. 

— Umwindung der Stiitze 356. ^ 

— Wachstunisbeschleunigung 354. 

— Wachstumsverfceilung 349. 

— zweiseitige Reizung 355. 
Reaktionsforinen 251. 

Reak tionsopt im urn 25S. 

Reaktionszeit, geot.r. 263. 

Reflex 466. 

Regeneration s. Restitution. 
Regulationen 410. 

Reme Liiiie 100. 

Reis 87. 

Reiz 34, 35, 251. 

— allseit-iger 457. 

— als Auslosimg 407. 

Einwiinde 411. 

— anhomogener 457. 

— Definition von Sachs 406, 412. 

— einseitiger 457. 

— Gesetze 462. 

— • Erfolge 462. 

— fonnativer Erfolg 462. 

— homogener 451. 

— innerer 417, 

— nastischer Erfolg 462. 

Reizanlafi 322, 323, 457. 

Eeizaufnahme 458, 

Reizbarkeit der Tiere 465, 

' Reizerscheinungen 247. 

— Zusammenfassuug 457. 
Reizempfangliehkeit 457. 

' ReizgroBe und Reaktionsgrolle 410. 
Reizgefalle 390, 463. 

Reizleitung 318 ff., 322, 330, 461. 
Reizlage, optirnale 283. 

Reizleitung 318 fi, 322, 330, 461. 

— bei Geofcropismus 273, 276. 

— bei Phototropismus 

— bei Ranken 355. 

— bei Traumatrop ismus 346, 

— bei Mimosa 391. 

Gesehwindigkeit 392. 

— — Natur 393. 

Wege 392, 

— Geschwindigkeit 322. 
akropetale 842. 

Reizmengengesefcz 267, 272, 810, 367. 

390, 111. 462. 

Reizmittel 251, 323. 


| Reizreaktion 251, 460. 
j Reizsch welle 311, 460. 
j Reizvorgang 273. 
i lieizzustand, polarer 416. 

■ Repulsion 445. 

! Restitution 101, 147 ff. 
j Resultantengesetz 361, 464. 
i Rezessiv 115. 

| Rheotaxls 452. 
i Rheotropismus 347. 

Rhizome 161, 
j — Gcotropismus 280. 
j Rhytbmus 194. 

: — ektonomer 197. 

■ ~~ endonomer 197. 
j — primarcr 198. 

: Riesen 70, 15S, 

| Rkditungsbewegungeii 251. 

I ~~ lokomofcorisehe 436. 

: Ronfcgenstrahlen 59. 
j Rohrz ucker 445. 

; Rotation 480. 

; Rothok 62. 

Riiekregulation 459. 

■ Rueksehiuge 55, 91. 

Rube 129. 

— A triiung wuhrend dersdben 191. 
• Ruheluge, labile und stabile 272. 

: Ruheperiocle 202, 203. 


: Siiu ren 131, 442. 
j Saipeterwert 237. 

! Samen 191, 192. 

I — Keimflfiigkeit, Dutier 192. 

? SamenfMen ' 424. 

| . Sameukcimung 192. 

| — dureli Licl.it, Frost 39. 

1 Sameuruhe 129. 

Saprolegnia 168. 

; Sauerstoff, looker gebumimi 484. 

: - — 'Notwendlgkeit ’fiir iteweguug 414 
j ■ v. ■ 434. 

— — fiir Wachstum 67. 

■ .Schatteriblatt 54. 

: SchaUcnpflanzeu 44. 

; Sehaumstruktur 222. 
j Seheidewlnde, Aoorduung 137. 

Schiohtung i Zell wand 1 225. 

! Sdhlafafdliiiig 863. 

, SehleuderbewegungHi 218, 232, 241. 

bei 247. 

j — bei Farnaporangien 23th 
] — bei Friicbteri 244, 
j ** bei Flken 244. 

— bei Stauhgefftitan 246, 

— Ursaehe 234. 

Sehliefien dm* Rid ten 363, 

Sehraube 148. 

Sehraktwwgutig 489. 

Scbrittwacbsniin 10. 

Sebroxapfang 220, 224, 
Sebrumpfungsellipsold 223. 
Sehwammparenchvm 454* 
Schwirmaporen 428, 424, 148. 
Schwefelbakterkn 448. 
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Schweile 273, 339. 
Sehwerewaehstransreaktion 159. 
Schwerkraffc 59. 

— abstumpfend 270. 

— Aufhebung ihrer Wirkung auf dem 
Klin os tat 254. 

— auslosende Wirkung 263. 

— als Reiz 261. 

— chemische Erfolge 

— diffuse 270. 

— Einwirkung auf Dickenwachsfcum 62. 

auf Langenwachstum 59, 259. 

auf Polaritafc 60. 

auf Riehtung s. Geotaxis, Geo- 

tropismus. 

— — auf Symmetric 60. 

— Ersatz durch Zentrifugalkraft 

— Gewichtswirkung 273. 

— Xntensitat 267. 

— Langsrichfcung 269. 

— Riehtung 268. 

— Ursache der geotropischen Kriim- 
mung 252. 

Sehwimm bewegungen 423, 426. 
Schwingungsraum 425. 

Seifenlameflen 137. 

Seismonastie (s. Sfcoftreiz) 384. 

— Bedeutung 396. 

Seitenwurzeln, Geotropismus 281 ff. 
Selbstandigkeit der Merkmale 118. 
Selbstdifferenzierung 2. 

Selektion 98, 

Sempervivum 175. 

Siebrohren 393. 

Simultan 14. 

Sinusgesefcz 269, 463. 

Solanum tubingense 90. 

Somatisch 133. 

Spalten der Bastarde 112. 

Spal toff nun gen 240. 

— Bewegung 383. 

Spaltungsregel Mendels 118. 

Spa n n ungsdif f er enzen 63. 
Spathegaster-Galie 80, 

Spennafcozoiden 168, 424, 443 ff. 

Spitze 15. 

Spitzenempfindliehkeifc 274 ff. 
Spitzenwachstum 5. 

Spontane Bewegungen 417. 

Sporangium, Oeffnung 229. 
Sporenausschleuderung 230, 242 ff. 
Starrezustande 413. 

Statolithenhypothese 277. 

Staubfaden, Bewegungen 397. 

Stauden, Periodizifcat 209. 

— Treiben 210. 

Steeklinge 149. 

Stickstorf, Mangel, Etiolement 70. 
Stimmung 295, 317. 

Stimulierung 59. 

Stoffe, organbildende 217. 
r? apezifische 107, 

Stofreiz 388 s. Seismonastie. 

Straff belt 234. 

Streekung 16, 157, 

Streifung (Zellwand) 225. 


Register. 

Stromdichte 336. 

Strophisch 438. 

Struktur quellbarer Korper 221. 

— spezifische 108, 196. 

Stiitze^ (Windepflanzen) 301. 
Stylidium, endonome Bewegung 419. 
Sublimat 437. 

Substratrichtung 345. 

Sukzedan 14. 

Summation von Reizen 250, 265, 312, 
352, 397, 459. 

Supramaximal 38. 

Suszeption 458. 

Symbiose 75. 

Symbole (bei Vererbung) 115. 
Symmetrie 57, 60, 156, 163. 


Tagbliiher 367. 

Tagesperiode 198 ff, 375 ff. 
Tagesschlaf 371. 

Tagstellung 363. 

Talbotsches Gesetz 312, 463. 

Taxis 436. 

Teilung 132, 133. 

Teilungsgrofte 132. 

Temperatur 35. 

— EinfluO auf Geotropismus 293. 
auf das Wachstum 35 ff. 

— als formale Bedingung 413, 434. 

I — formative Effekte 39. 

— Erhohung 366. 

— Grenzen 36. 

— Kardinalpunkte 39. 
Temperaturwechsel, EinfluO auf Wachs- 

tum 40. 

— Reiz bei Bewegung 336, 363, 370. 
Tetraploid 187. 

Thallus 138. 

Thermonastie 363 ff. 

— Drosera 404. 

— Ranken 404. 

Thermotaxis 451. 

Thermotonus 38. 

Thermotropismus 332 ff. 

Thigmonastie 358. 

— Drosera 402. 

— Ranken 402. 

Thigmotaxis 452. 

Thigmotropismus 348. 

— bei Blattstielen 358. 

— bei Blattern 358. 

— und Blaauwsche Theorie 362. 

— bei Clematis 358. 

— bei Cuscuta 358. 

— bei Insektivoren 358. 

— bei Keimlingen 359. 

zweiseitige Reizung 360, 

Weberscnes Gesetz 360. 

— Summierung von Reizen 352. 

— Verteilung aer Empfindlichkeit 361. 

— bei Windepflanzen 359. 

— bei Wurzein 358. 

Thlospirillum 447, 

Tod 211 ff. 

Totungstemperatur 38. 
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Topiseli 275, 276, 439, 449. 
Torsion 226, 285, 288, 289, 302. 

— geotropisehe 288, 307, 422. 

— phototropische 307. 

— dureli Schrumpfung 226. 
Tradescantia 287. 

Transmissionszeit 268. 
Transplantation 87, 154, 
Trauerwuchs 126. 

Traumatonastie 389, 405. 
Traumatotaxis 455. 
Traumatotropismus 345. 

Treiben, kunstliehes 204. 
Trennungsschicbt 249. 

Trockenheit des Bodens 72. 
Trockenstarre 391, 433. 

Tropismus 250. 

Trotzer 130. 

Turgeszenz 234. 

Turgordrack 234, 251, 308. 


Ueberverlangerung 70, 157. 

— bei Stiekstoff mangel 70. 
Ultraviolettes Licht 58. 
Umdifferenzierung 163, 

Umschaltung 295. 

Umstimmung 291, 295, 318, 410. 
Undulierende Nutation 422. 
Unentbehrlieh 35. 

Uniformitat 118. 

Unterlage 87. 

Untersehwellig 265, 312. 

Ursaclien des Wachstums 33 ff. 

— , aniere 35. 

— innere 101, 107. 

Urtica, Vererbung 114, 

Urticaceen, ' Staubgefafie, Bewegungen 
246. 


Tan Tieghemsche Kriimmung 840. 
Variationsbewegungen 240. 

— endonome 417 ft. 

— geotropisehe 290. 

— induzierte 417* 

— phototropische 308, 

Vaucberia 168. 

Vegetatlonspunkt 16, 143. 

— interkalarer 30. 

Verdunklung 370. 

Vererbung 110. 

Vererbungsexperiment 109. 
Vererbungsgesetze 118, 197. 
Verjiingung 188. 

Verkehrte Pflanze 61, 154. 
Verkleinerung, harmonische 69, 
Verkurzung beim Dickenwaclxstum 33. 
Verlangerung 16. 

Verletzung 237. 

Vernarbung 147. 

Vernunft 465. 

Verstand 465. 

Verwachsung bei Transplantation 87. 
Verwundung 65, 133, 188. 

— Reiz ftir Plasmabewegung 435, 


Verwundung, Restitution 150. 

— Richtuiigsreiz 345, 455. . 
Verzweigung 16, 141, 146. 
Vielzelibiklung 139. 

V ol uravedinder u ng urid Waehstum. 3. 
Volvoeaceae 448. 

Vorrube 132. 


Wabenstruktixr 222, 

Waehstum 8. 

— JBeeinflussung dureli Giffce 67, 71. 

dureh Licht 40 ff. 

— — dureh Sauers toff 67. 

dureli Tempera tur 35 ff. 

— Beg inn 42, 66. 

— des B lattes 29. 

— Dauer 31. 

— embryoi tales 16. 

— irnd Fortpflanzung 179. 

— Gescbwind igkeit 3/. 

— gleitendes 18. 

— K r ii m:m ungsursache 251. 

-“ Messung 21. 

— des Protoplasmas B. 

— des Sprosses 26. 

— * stofiweisc Aenderangeii 26. 
unbegrenztes 132. 

— und Teiiutig 132. 

. ■ — Grsaeben 33. 

— Verteilung 22. 

— der Wurzel 22. 

— der Zelle 2. 

*— der Zelllmufe (s, dies#) 5ff. 
Wachshunsbevegungeii 240. 

— -fab igkeit SB. 

perioden 27. 

Wiinne, Waehsiuinsbediitguiig 36. 

Warmesfcarre SDL 
Warmbad 74, 159, 205. 

Wasser. . , • 

— Aufnahmo 3. 

— Bedeutung fur Bewegungen 433. 

— EirifluO auf Wachstmn 68 ff, 

— Entziebung 63, 

— Oe'hatt der Pflanze 68, 

— Verlust 220. 

Wasaergehs.lt dee Bodens 69. 

— der Luft 72.- ■ 

Wasserpfianzen 44, 67, 

— Knospenruhe 132, 

Webersehes Gesetz 44, 271, 317, 360, 
464. 

Wei ken 68. 

Wellenilnge 49, 58. 

Wert, oemotbcher 235, 237. 

Widerlage 223. 

Wiederbiidung 148, . 

WiUkfir 465. 

Windepfknzen 296. 

— Geotropismus 299. 

— kreisende Bewegung 297# 

— Stiitze 301. 

— Torsionen 302. 

Windungeu 219, 226, 422# 

— freie 301. 
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Windungen an Ranken s. diese. 

— durch Schrumpfung 226. 

Wirtel 143. 

Wirtpflanze 67. 

Wuchsenzyme 83. 

Wundheilung 65. 

Wundholz 65. 

Wundkormone 84, 136. 

Wurzel 165. 

— Eipdringen in Quecksilber 262. 

— Periodizitat des Wachstums 211. 

— Wachstum 22. 

Wurzeihaube 277. 

W urzelkontraktion 20, 33. 
Wurzelranker 358. 

Wiistenpfianzen 237. 


Zeiger am Bogen 21. 

Zeubildmig 28. 

Zeilhaut 

— Apposition 7. 

— Bildung 4. 

— Dehnung durch osmotischen Druck 7. 

— Schiehtung 12. 

— Wachstum durch Apposition 7. 
in Dicke 11. 


Zeilhaut, Wachstum in Flache 5. 

— durch Intussuszeption 7. 

durch plastische Dehnung 9. 11. 

Zellkern, chemotaktisch 456. 

— traumatotaktisch 455. 

Zellkolonie 138. 

Zellstreckung 28. 

Zellteilung 14. 

' — Periodizitat 198. 

Zellwand, Richtung 137, 
Zentrifugalkraft 253. 

Zirkulation 480. 

Zirkumnutation 419. 

Zone maximalen Wachstums 24, 27. 
Zucker, Chemotropismus 340. 
Zufallskurve 95. 

Zug 61, 63. 

Zugspannung 61. 

Zuriickprallen 439. 

Zuwachs 21, 31. 

Zweige, Abwerfen 213, 

— Plagiotropie 286. 

— Umstimmung zu Orthofcropie 291. 
Zweijahrigkeit, erblich 197. 

Zweiteilung der Zelle 14. 

Zwerge 158. 

Zwergwuchs 69. 
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